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INTitODUCCION
La autotomía de partes del cuerpo como método de
defensa frente al ataque de un predador es una
característica destacada de muchos organismos (Edmunds
1974). Entre los invertebrados, se encuentra en crustáceos,
equinodermos, anélidos y bivalvos (McVean 1975, Vermeij
1982), y entre los vertebrados en ciertos roedores (Mcvean
1975), algunas salamandras (Maiorana 1977, Ducey y Brodie
1983), unas pocas serpientes (Willis et al. 1982), algún
anfisbenio (Gans 1978) y numerosos saurios, los cuales
autotomizan su cola cuando son atrapados por un predador
(Bellairs y Bryant 1985, Arnold 1988). La autotomía caudal
se refiere a la fractura de la cola que tiene lugar de una
manera voluntaria, regular y predecible por ciertas
regiones más frágiles (planos de fractura) prefijadas con
anterioridad (Bellairs y Eryant 1985). Además, en la
mayoría de los casos la cola puede ser regenerada después
de su pérdida con mayor o menor velocidad, aunque la nueva
cola no es una réplica perfecta de la original.
La autotomía parece ser una adaptación para
incrementar las posibilidades de supervivencia en un
encuentro con un predador (Congdon et al. 1974, Dial y
Fitzpatrick 1983), pero los costes asociados al periodo de
regeneración pueden reducir el fitness de un individuo
(Arnold 1988). Entre estos costes se ha identificado la
pérdida de agilidad (Snyder 1949, Arnold 1984), ya que la
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cola sirve para mantener el equilibrio durante la
locomoción en hábitats terrestres (Vitt y Ohmart 1975,
Ballinger et al. 1979), arbóreos (Ballinger 1973),
acuáticos (Bartholomew et al. 1976, Daniels 1985) e incluso
aéreos (Schiotz y Volsoe 1959). También se ha demostrado
experimentalmente que la pérdida de la cola conlíeva una
disminución de la velocidad de carrera en el Tejido
Cnernidophorus sexlineatus (Ballinger et al. 1979), en los
Iguánidos Dipsosaurus dorsalis (Pond 1981). Cophosaurus
texanus y Urna notatus (Punzo 1982) y en el Lacértido
Podarcís sícula (Arnold 1984). Aunque a veces la pérdida de
la cola incrementa la velocidad de carrera, como en el
Cecónido Phyllodactylus marmoratus (Daniels 1983). En
general, estos cambios hacen más vulnerables a la predación
a los individuos sin cola (Congdon et al. 1974, Daniels
1983, Dial y Fitzpatrick 1984, Daniels et al. 1986). Sin
embargo, se ha observado que algunas especies pueden
compensar los costes de la autotomía mediante la
modificación de su comportamiento defensivo, por ejemplo,
haciéndose más crípticos y escondedizos (Formanowicz et al.
1990).
La cola funciona a veces como una señal
intraespecífica (Carpenter y Ferguson 1977), y su pérdida
puede inducir una reducción del status social de los
individuos, como ha sido demostrado en juveniles (Fox y
Rotsker 1982) y subadultos de Uta staflshuriana (Fox et al.
1990), así como en Anolís carolínensis (Henning 1979).
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La regeneración de la cola es un proceso
energéticamente costoso que puede requerir un incremento
del alimento ingerido o un desvío de energía de otras
funciones como el crecimiento somático (Vitt et al. 1977,
Ballinger y Tinkle 1979, pero ver Vitt y Cooper 1986) o la
reproducción (Dial y Fitzpatrick 1981, Vitt y Cooper 1986).
En las hembras, la pérdida de la cola reduce el tamaño de
la puesta o la masa y contenido energético de los huevos
(Smyth 1974, Dial y Fitzpatrick 1981). La pérdida de la
cola conlíeva una disminución de las reservas de grasa allí
almacenadas (Vitt et al. 1977, Pond 1981, Daniels 1984), y
esto puede conducir a una disminución de la supervivencia
de los individuos que inician la hibernación sin cola
(Bauwens 1981).
La frecuencia de colas regeneradas en una población ha
sido interpretada como un índice de la presión predadora
sobre esa población (entre otros Sohoener 1979. Turner et
al. 1982, Pianka 1986). Sin embargo, una alta tasa de colas
regeneradas en una población parece más bien reflejar
múltiples intentos de predación por un predador poco
eficiente (Jacksic y Creene 1984, Medel et al. 1988).
Además, la cola puede ser perdida en otras circunstancias
como accidentes o enfrentamientos sociales entre
conespecíficos (Norris 1953, Vitt et al. 1974, Vitt 1981).
Aún así, la evidencia de que la pérdida de la cola puede
reducir la supervivencia y el éxito reproductor de los
individuos permite predecir que la autotomía podría jugar
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un importante papel como reguladora de la tasa de
crecimiento del tamaño de la población en muchas especies
(Harris 1989).
La posesión de autotomía caudal se ha señalado como
determinada por selección natural (Vitt et al. 1977). En
aquellas especies que la poseen, la posibilidad de escapar
de un predador perdiendo la cola sería más ventajosa que
los costes que conlíeva esta pérdida. La alta incidencia de
colas regeneradas que se observa en poblaciones naturales
de muchas especies apoyaría esta idea. Según esto, se
pueden reconocer dos estrategias dentro de los saurios: la
autotomía autoinducida de la cola seguida de regeneración,
y la retención de la cola, que si se pierde accidentalmente
tiene poca o ninguna regeneración. La autotomía es
probablemente la condición primitiva de los saurios
(Ethridge 1962), y en aquellas especies en las que su
pérdida supone un gasto excesivo se favorece la retención
de la cola.
ESTADO ACTUAL DEL TEMA
Recientemente muchos aspectos de la autotomía caudal
han sido revisados, tales como su distribución sistemática
detallada y mecanismos histológicos (Bellairs y Bryant
1985), historia evolutiva (Arnold 1984) y aspectos
ecológicos y de comportamiento (Arnold 1988). Se conocen
numerosos efectos de la pérdida de la cola. Sin embargo, la
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mayoría de los costes se conocen a partir de experimentos
en laboratorio. Falta analizar cómo afectan estos costes a
los distintos aspectos de la ecología de los individuos en
poblaciones naturales.
Los mecanismos de autotomía en una especie determinada
de saurio pueden ser mantenidos solamente si son
adaptativos. Por tanto, los individuos que han perdido la
cola deberían ser capaces de hacer frente a las desventajas
de su condición para lograr sobrevivir durante el periodo
de regeneración y transmitir sus genes a las generaciones
futuras. Sin embargo, los estudios realizados hasta ahora
han examinado principalmente los costes y prácticamente no
se conoce qué cambios de comportamiento tienen lugar en los
individuos sin cola destinados a compensarlos.
La presente tesis se enmarca dentro de este contexto;
se quieren investigar las consecuencias que la pérdida de
la cola tiene sobre la ecología de la lagartija serrana
(Lacerta montícola), un lacértido de pequeño tamaño que se
encuentra casi exclusivamente en hábitats rocosos de
algunas montañas de la Península Ibérica (Salvador 1984).
Además, se quiere comprobar si los individuos sin cola son
capaces de compensar las desventajas aparentes de su
condición mediante flexibilidad de comportamiento. Para
ello se ha abordado el estudio mediante el método
experimental, comparando individuos que han perdido la cola
(inducida experimentalmente), con individuos control con la
cola intacta.
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OBJETIVOS E HIPOTESIS
A continuación se detallan los objetivos concretos
perseguidos e hipótesis planteadas para cada uno de ellos:
- Selección de microhábitat: se quiere examinar en el
campo los efectos de la pérdida de la cola en el uso del
hábitat. La habilidad para usar hábitats con distinta
estructura depende de los modos de locomoción y de las
características morfológicas de los individuos (Losos 1990
a, b). Puesto que la pérdida de la cola conlíeva
alteraciones en la locomoción, se puede predecir que las
lagartijas sin cola restringirán el uso de microhábitats a
aquellos para los que sus características morfológicas y de
locomoción estén mejor adaptadas.
- Comportamiento de termorregulación: se van a
examinar los efectos de la condición de la cola en las
temperaturas corporales alcanzadas y precisión
termorreguladora en el campo, temperaturas seleccionadas en
un gradiente térmico, y comportamiento termorregulador. Los
cambios de comportamiento para compensar la pérdida de la
cola podrían afectar a la capacidad de precisión
termorreguladora de los individuos. Sin embargo, dado que
muchos procesos fisiológicos tiene un óptimo de
temperaturas prefijado (Huey 1982), se puede predecir que
las lagartijas sin cola deberían modificar su
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comportamiento para lograr la misma precisión
termorreguladora que los individuos con cola, al tiempo que
compensan los costes de la pérdida de la cola, como por
ejemplo un mayor riesgo de predación.
- Dieta y estrategias de búsqueda del alimento: se van
a estudiar las consecuencias de la pérdida de la cola sobre
la dieta, tasas de capturas de presas y estrategias de
búsqueda del alimento. Se trata de testificar la hipótesis
de que los individuos sin cola incrementan su tasa de
ingestión de alimento para poder regenerar la cola (Dial y
Fitzpatrick 1981), y, por otra parte, examinar si las
técnicas empleadas para cazar y la dieta varían como
respuesta a un mayor riesgo de predación.
- Patrones de movimiento y dominios vitales: se va a
estudiar como afecta la pérdida de la cola a los patrones
de movimiento de los individuos, y en especial las
consecuencias sobre los recorridos de los machos por el
dominio vital para buscar hembras. Puesto que los machos se
mueven más durante la estación reproductora, las
modificaciones de comportamiento para compensar la pérdida
de la cola deberían afectar más a los machos que a las
hembras (Trivers 1976, Stamps 1977, Rose 1981). Se puede
predecir que los machos que han perdido la cola alterarán
sus patrones de movimiento (Hallinger et al. 1979, Pond
1981, Punzo 1982), y sufrirán un incremento en el riesgo de
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predación (Magnhagen 1991). Para compensar esto, deberían
restringir sus movimientos y en consecuencia su dominio
vital debería ser menor.
- Status social y éxito reproductivo: se va a analizar
la relación entre condición de la cola, status social y
éxito reproductivo de los individuos. Se va a comprobar si
la hipótesis de que la pérdida de la cola conlíeva un
descenso del status social de los individuos (Fox y Rotsker
1982, Fox et al. 1990) es aplicable a los individuos
adultos. Si este cambio de status tiene lugar, los machos
con cola serán dominantes y lograrán un mayor número de
cópulas con las hembras. Por otro lado, la cola puede
funcionar como una señal del potencial reproductivo de las
hembras (Fox et al. 1990), de modo que las hembras sin cola
deberían ser menos atractivas para los machos y tendrían un
menor número de cópulas.
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AREA DE ESTUDIO
El trabajo de campo fue llevado a cabo en la Sierra de
Suadarrama, concretamente en la cara Oeste del Cerro de
Valdemartín, a unos 2.5 Km del Pto. de Cotos (400 49’ N, 30
58’ 10, dentro de la provincia de Madrid, a una altitud de
unos 1900 m. El clima es riguroso, siendo la temperatura
media del mes más frío (Enero) de -4.1 0C, y la media del
mes más cálido (Julio) 21.9 0C. La precipitación anual
media en el área es de 1170 mm, gran parte de ésta en forma
de nieve, que generalmente cubre el área desde Diciembre a
Abril (~ = 87.6 días) (Montero y González 1984).
En el área de estudio predominan rocas de granito, que
forman extensas graveras, junto a matorrales de piorno
serrano (Cytisus oromediterraneus) y enebro rastrero
(Juniperus cornrnunis subsp. alpina) (Izco 1984). Entre los
matorrales de estas dos especies, se desarrollan pastizales
de gramíneas como Festuca indigesta, Deschampsia flexuosa,
Pseudoarrhenatherurn longifolius, Agrostis capilaris, etc.,
junto a otras plantas herbáceas como Rumex suftruticosus,
Hieracium vahlii, Jasione crispa, etc. En las graveras se
desarrollan comunidades glerícolas con Digitalis purpurea,
Senecio pyrenaicus, y los helechos Cryptograrnma crispa y
Dryopteris oreades (Para más detalles sobre la vegetación
ver Izco 1984 y Rivas-Martínez et al. 1987).
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ESPECIE DE ESTUDIO
La lagartija serrana (Lacerta montícola Boulenger,
1905) es una especie de lacértido de pequeño tamaño
endémica de la Península Ibérica (Salvador 1984). Sus
poblaciones se encuentran casi exclusivamente en las altas
montañas del centro y norte de España (Cordillera
Cantábrica, Pirinéos y Sistema Central), excepto algunas
poblaciones localizadas casi a nivel del mar en el noroeste
(Elvira y Vigal 1982). Se trata de una especie predadora
generalista que se alimenta de una amplia variedad de
artrópodos (Domínguez et al. 1982, Ortega-Rubio 1991,
Pérez-Mellado et al. 1991).
En el Sistema Central se encuentra la subespecie L.
montícola cyreni (Millíer y Hellmich 1937), que en la Sierra
de Guadarrama se localiza entre los 1750 y 2350 m de
altitud. En ésta población, la taita mínima (Longitud
cabeza—cloaca, LCC) de los individuos reproductores es de
61 mm en los machos y 67 mm en las hembras. Está activa
desde finales de Abril a Octubre. La reproducción ocurre en
Mayo y Junio, dando lugar a una sola puesta de 4-9 huevos
en Julio, y los recién nacidos aparecen a mediados de
Agosto (Palacios y Salvador 1974, Salvador 1984, Elvira y
Vigal 1985) (Datos sobre otras poblaciones se pueden
encontrar entre otros en Martínez-Rica 1977, Pérez-Mellado
1982, Barbadillo 1985, ArgUello y Salvador 1988, Pérez-
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Mellado et al. 1988, Argtiello 1990 a, b, Braña et al. 1990,
y Galán 1991).
En las parcelas de estudio L. montícola es la única
especie de Saurio presente, aunque un poco más abajo
convive con algunos individuos minoritarios de Podarcis
muralis. En las parcelas también viven dos ofidios,
Coronelía austriaca y Vipera latastei, que parecen ser
habituales predadores de L. montícola. En una ocasión se
observó a un ejemplar de C. austriaca comiendo la cola
autotomizada de un individuo de L. montícola que escapé con
éxito del ataque (observación personal). Respecto a otros
posibles predadores, no existe ninguna referencia de
predación por aves (Martín y López 1990), aunque en el área
de estudio hemos observado dos ataques sin éxito por parte
de un cuervo (Corvus corax) y un roquero rojo (Montícola
saxatilis). Por último, la comadreja (Mustela nivalís) es
el único mamífero presente en las parcelas que podría
capturar alguna lagartija. A pesar de la aparente escasez
de predadores la pérdida de la cola es un hecho habitual en
esta población como lo demuestra una proporción
relativamente elevada (aproximadamente 60 %) de individuos
con la cola regenerada (datos inéditos) lo que indicaría
frecuentes intentos de captura por predadores poco
eficientes (Jacksic y Greene 1984, Medel et al. 1988).
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DISEÑO EXPERIMENTAL
El trabajo de campo se llevó a cabo durante los meses
de Mayo a Septiembre de 1990 en cuatro parcelas de 50 x 50
m, cada una, separadas una de otra por unos 75 m para
evitar que los individuos migraran de una a otra. Las
parcelas fueron elegidas con el fin de obtener muestras con
la misma disponibilidad de microhábitats (análisis
posteriores confirmaron que no había diferencias entre
parcelas en la disponibilidad de microhábitats). Cada
parcela fue cuadriculada mediante estacas y marcas de
pintura sobre las rocas situadas cada 5 m. Aleatoriamente
se asignaron dos de las parcelas al tratamiento
experimental, y las otras dos quedaron como parcelas
control. Se trataba así de obtener un réplica de cada
tratamiento (Hurlbert 1984) para poder detectar otras
posibles causas no relacionadas con la pérdida de la cola.
Las parcelas eran recorridas regularmente entre las
7.00 y las 14.00 h (hora solar) para buscar lagartijas. El
esfuerzo de muestreo fue similar en todas las parcelas,
siendo cada una de ellas visitada un día por semana. Los
individuos eran capturados mediante lazo, y a continuación
se midieron, con una precisión de 1 mm, y pesaron, con una
pesola de 0.05 g de precisión. Así mismo, se les asignó un
código individual permanente, mediante corte de dedos, y
otro temporal mediante marcas de pintura que permitiera la
identificación a distancia.
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En las parcelas experimentales a algunos individuos
(al final del experimento, aproximadamente al 60 % de los
machos adultos y al 30 % de las hembras adultas presentes)
se les cortó la cola a unos 17 mm de la cloaca. Dado el
crecimiento relativamente rápido de la cola, cuando fue
posible se cortó la cola a cada individuo una vez al
comienzo de la estación reproductora (Mayo-Junio) y otra
vez al comienzo del verano (Julio). De este modo se
obtuvieron dos poblaciones (parcelas experimentales) en la
que parte de los individuos habían perdido su cola.
Para estudiar el comportamiento de las lagartijas con
y sin cola se realizaron seguimientos de los individuos
marcados (en el caso de los individuos sin cola, al menos
una semana después de cortarles la cola). Cada individuo
fue observado a distancia con prismáticos, y sus pautas de
conducta fueron registradas en un magnetófono.
Las observaciones sobre cortejos y cópulas fueron muy
escasas en el campo. Por eso y con el fin de poder analizar
este aspecto, se realizó adicionalmente un estudio sobre la
pérdida de la cola, comportamiento social y reproductor de
L. montícola en un cercado en condiciones seminaturales.
Los estudios en cercados seminaturales se consideran útiles
para hacer detalladas observaciones de patrones de
comportamiento naturales así como para manipular las
condiciones del medio (ver por ej. Rummel y Roughgarden
1983, Zucker 1987, Deslippe et al. 1990, y capítulo 5 para
una descripción más detallada). Para ello se capturaron
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individuos vivos en el área de estudio que fueron
transíadados a la Estación de “El Ventorrillo”, donde se
construyó el cercado. Este consistía en una pared de
plástico enterrada en el sustrato y sujeta por estacas. El
interior estaba cubierto de hierba, rocas y matorrales. Los
individuos fueron medidos, pesados y marcados con corte de
dedos y pintura. Una semana después se cortó la cola a la
mitad de los machos y de las hembras, y se realizaron
observaciones de comportamiento. Cada individuo fue
repintado, medido y pesado una vez a la semana.
Aspectos más detallados de los métodos empleados y
técnicas específicas aparecen descritos en cada uno de los
capítulos.
RESULTADOS
Se presenta a continuación un resumen de los datos que
han podido ser tomados durante el trabajo de campo. De todo
el conjunto de datos parte han sido desestimados por su
escasez dada la dificultad de obtener observaciones de los
individuos sin cola durante el periodo postreproductor, o
bien no incluidos aquí por su irrelevancia para el tema de
esta tesis.
- Caracteristicas de la población: En total se han
marcado 289 individuos (64 machos adultos, 82 hembras
adultas y el resto subadultos y juveniles), de los cuales a
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139 se les cortó la cola al menos una vez. La densidad de
población se estimó mediante el método de las múltiples
recapturas de Schnabel (Seber 1973), observándose una
densidad media de 104 ± 19 machos adultos/Ha (media para
las cuatro parcelas) y 180 ±25 hembras adultas/Ha.
- Seguimientos de individuos: Durante el periodo
reproductor se han seguido en el campo aproximadamente 130
individuos focales (machos y hembras adultos) durante
aproximadamente 30 minutos de media cada uno (mínimo de 20
mm), lo que supone un tiempo total aproximado de 65 horas
de observaciones comportamentales registradas. Puesto que
la actividad de los individuos decrece drásticamente al
acabar el periodo reproductivo (datos inéditos) no se pudo
obtener una muestra significativa del periodo
postreproductor que permitiera analizar los comportamientos
de los individuos en este periodo. Sin embargo, para el
periodo reproductivo y a partir de estos seguimientos se
obtuvieron datos de comportamiento termorregulador
(capítulo 2), estrategias de búsqueda del alimento
(capítulo 3), y uso del tiempo y patrones de movimiento
(capítulo 4).
- Uso de microhábitats: Durante la estación
reproductora (Mayo-Junio) se obtuvieron 73 observaciones de
individuos con cola (parcelas control) y 41 de individuos a
los que habíamos quitado la cola al menos hacía una semana
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(parcelas experimentales). Durante la estación
postreproductora (Julio-Agosto) se obtuvieron 58 muestras
en las parcelas control y 48 en las experimentales. No se
hafl incluido a los subadultos, juveniles o recién nacidos
por el escaso número de datos obtenidos. Como complemento
se han realizado muestreos de disponibilidad de
microhábitats <120 puntos determinados al azar en las
cuatro parcelas). Los resultados de este apartado se
exponen en el capítulo 1.
- Termorregulación: Se han obtenido un total de 208
medidas de temperaturas corporales de individuos con la
cola entera, y 60 de individuos sin cola, asociadas con sus
correspondientes temperaturas ambientales. Para completar
este aspecto se midieron las temperaturas seleccionadas en
un gradiente en el laboratorio. Estos datos junto a los de
comportamiento termorregulador obtenidos a partir de
seguimientos focales se presentan en el capítulo 2.
- Dieta: Se obtuvieron un total de 68 muestras de
excrementos de individuos diferentes (42 con cola, 26 sin
cola) durante el periodo reproductor a partir de los que se
identificaron 505 presas, y 75 muestras durante el periodo
postreproductor (48 con cola, 27 sin cola) de los que se
identificaron 281 presas. Además se tomaron 312 muestras de
disponibilidad de invertebrados en el medio durante el
periodo reproductor, y 366 durante el postreproductor. En
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el capítulo 3 se presentan los datos de la dieta durante el
periodo reproductor. Puesto que no se pudieron obtener
suficientes datos de comportamiento del periodo
postreproductor los datos de alimentación de este periodo
no se han incluido.
Dominios vitales: durante el periodo reproductor se
obtuvieron localizaciones de casi todos los individuos
marcados, sin embargo para evitar distorsiones producidas
por diferentes tamaños de muestra se ha preferido
considerar un mínimo de diez localizaciones como el número
necesario para describir un dominio vital (ver métodos en
el capitulo 4). Teniendo en cuenta esta limitación se han
obtenido los dominios vitales en la época reproductora de
23 machos adultos (con una media de 19.5 ± 3.1 puntos por
individuo). Se han excluido los datos de hembras e
individuos subadultos debido al menor número de
localizaciones.
- Interacciones sociales y cópulas: En las
observaciones llevadas a cabo en el cercado seminatural se
observaron un total de 237 interacciones sociales entre
machos durante el periodo reproductivo que permitieron
establecer claramente el status social de cada individuo
(capítulo 5). Además se observaron 55 cortejos de los
cuales en 21 ocasiones se concluyó la cópula.
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CONSECUENCIAS DE LA PERDIDA DE LA COLA
EN EL USO DEL HABITAT
Capitulo 1.
CONSECUENCIAS DE LA PERDIDA DE LA
COLA EN EL USO DEL HABITAT
INTRODUCCION
Numerosas especies de saurios muestran preferencias
por determinadas características estructurales del hábitat
(Heatwole 1977, Schoener 1977> y en algunas especies estas
preferencias están asociadas con caracteres morfológicos
aparentemente adaptativos (Moermond 1979, Pounds 1988). La
eficiencia con la que puede ser usado un hábitat depende de
los modos de locomoción empleados y de las características
morfológicas desarrolladas para usar el microhábítat
preferido (Pounds 1988, Losos 1990 a, b).
La cola es uno de los apéndices más importantes de las
lagartijas que puede intervenir en múltiples funciones de
locomoción, como por ejemplo para guardar el equilibrio en
los desplazamientos tanto en hábitats terrestres, como
acuáticos, arbóreos e incluso aéreos (Schiotz y Volsoe
1959. Ballinger 1973, Ballinger et al. 1979, Pond 1981,
Punzo 1982, Vitt y Ballinger 1982, Daniels 1985).
La morfología de la cola está relacionada con el
método de búsqueda del alimento y con el comportamiento de
escape ante los predadores. Las especies de lagartijas que
se caracterizan por poseer una táctica de búsqueda activa
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del alimento (“widely foraging”) tienen colas relativamente
largas y se valen de la velocidad de carrera para escapar
de los predadores (Vitt 1983). También, numerosas especies
de lagartijas autotomizan su cola cuando son atacadas por
un predador. La autotomía produce un beneficio inmediato de
supervivencia. Sin embargo, los costes asociados al periodo
de regeneración (Arnold 1988) pueden reducir el fitness del
individuo.
En análisis previos de la asociación entre caracteres
morfológicos, comportamiento locomotor, y la estructura del
microhábitat se han excluido los datos de individuos sin
cola (Pounds 1988, Losos 1990 a, b). Sin embargo, se podría
suponer que la habilidad para usar hábitats con distinta
estructura puede depender de la condición de la cola
(intacta, rota o regenerándose). Así, se puede predecir que
las lagartijas sin cola restringirán el uso de
microhábitats a aquellos para los que por sus
características morfológicas y de locomoción estén mejor
adaptadas.
Algunas lagartijas del Género Lacerta (Familia
Lacertidae) tienen características morfológicas en su
cabeza y cuerpo que parecen apropiadas para refugiarse
dentro de las grietas típicas de muchas formaciones rocosas
(Arnold 1973). Sin embargo, la cola parece de menor
importancia para la locomoción en estas especies que viven
en las rocas que en aquellas que se mueven por el suelo
(Arnold 1973). Las colas funcionalmente pasivas incluyen
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aquellas sin otra función específica más que la autotomía
para el escape de predadores <Vitt et al. 1977).
En este capítulo se examinan experimentalmente en el
campo los efectos de la pérdida de la cola en el uso del
hábitat de la lagartija serrana (Lacerta montícola). Se
presentan datos que muestran un incremento en el uso de las
rocas por las lagartijas sin cola durante la estación no
reproductora (verano), y una ausencia de diferencias entre
individuos con y sin cola durante la estación reproductora
(primavera)(Martín y Salvador en prensa a).
MATERIAL Y METODOS
Métodos de muestreo
El trabajo de campo fue llevado a cabo en la Sierra de
Guadarrama, concretamente en la cara oeste del Cerro de
Valdemartin, desde Mayo a Agosto de 1990 en cuatro parcelas
de 50 x 50 m cada una, separadas una de otra por unos 75 m
(de aquí en adelante llamadas A, E, C y D). Las parcelas
fueron elegidas con el fin de obtener muestras con la misma
disponibilidad de microhábitats. Cada parcela fue
cuadriculada mediante estacas situadas cada 5 m. Dos de las
parcelas fueron asignadas al tratamiento experimental
(parcelas E y C) y las otras dos quedaron como controles
(parcelas A y D).
— 22 —
Uso del hábitat
Disponibilidad de microhábitats
Para medir la disponibilidad de microhábitats se optó
por un muestreo al azar, eligiendo por sorteo 30 puntos por
parcela de entre las 121 marcas de cada una. A partir de
cada uno de estos puntos se definieron dos transectos
perpendiculares de 10 m de longitud cada uno, que se
cruzaban en dicho punto. La dirección de las líneas era
determinada por la posición del sol en cada momento.
Utilizando una barra colocada verticalmente, se anotaba a
intervalos de 1 m a lo largo de los transectos considerados
los contactos con la barra a nivel de sustrato de hierba,
hojarasca, rocas de pequeño tamaño (<25 cm de diámetro),
rocas medianas (entre 25 y 100 cm), rocas grandes (> 100
cm) y suelo desnudo. Usando el mismo procedimiento anotamos
los contactos con algún tipo de vegetación a 5, 10, 25, y
50 cm de altura, Así como el tipo de vegetación con el que
se producía cada contacto, vegetación herbácea, piornos (C.
orornediterraneus), o enebros (J. cornrnunis). Anotamos
también la distancia al refugio más cercano disponible que
en general se trataba de una grieta en la roca, o una mata
espesa de vegetación. Este procedimiento produce una
muestra de 20 puntos, que permiten calcular las coberturas
de sustrato y vegetación, el número de contactos con cada
tipo de vegetación, y la distancia media al refugio para
cada punto de muestreo. El método es similar al del punto-
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central (“point—centered method”) empleado en otros
estudios de selección de hábitat de aves y reptiles (ver
por ej., Noon 1981, Wiens y Rotenberry 1981, Scheibe 1987,
Carrascal et al. 1989). Se midieron 15 puntos al azar
durante primavera y otros 15 distintos durante el verano.
Análisis preliminares no mostraron diferencias en la
disponibilidad de microhábitats entre parcelas o estaciones
por lo que los datos de disponibilidad se han reunido en
los análisis subsiguientes.
Uso de microhábitats
Se efectuaron recorridos regulares por las cuadrículas
de las parcelas, entre las 7.00 y 14.00 h (hora solar),
para buscar lagartijas. El esfuerzo de muestreo fue similar
en todas las parcelas, siendo cada una de ellas visitada un
día por semana. Las lagartijas eran capturadas mediante
lazo, y par<cada individuo anotamos la longitud cabeza-
cuerpo y longitud de la cola, peso y su localización en la
parcela la primera vez que era observado. Cada ejemplar era
marcado mediante corte de dedos asignándole un código
individual, y también se les marcaba con pintura en el
dorso para identificarles temporalmente sin necesidad de
recapturarlo. En las parcelas control para cada individuo
capturado tomamos los datos del microhábitat ocupado a
partir del lugar donde era observado por primera vez
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utilizando el mismo procedimiento que para medir la
disponibilidad de microhábitats. En las parcelas
experimentales se le cortaba la cola a algunos individuos a
unos 17 mm de la cloaca en su primera captura. En estas
parcelas se usó el mismo procedimiento de muestreo pero los
datos de microhábitat eran tomados en la primera recaptura
de cada individuo sin cola después de un periodo mínimo de
una semana. Solamente individuos adultos han sido incluidos
en los análisis.
Análisis de los datos
Se ha utilizado un análisis de componentes principales
(PCA) (Calvo 1989), para reducir las catorce variables de
microhábitat a un pequeño número de componentes
independientes entre si que ofrezcan una síntesis de la
multidimensionalidad del nicho espacial. Para analizar la
variación estacional se realizaron análisis separados con
los datos de primavera y verano. Realizamos dos PCA, uno
para cada estación, con las muestras de disponibilidad y de
uso por las lagartijas. Como paso previo a los análisis,
los datos originales fueron sometidos a transformación de
la raíz cuadrada, con el fin de conseguir normalidad (Sokal
y Rohlf 1981). Solamente los autovalores mayores de uno
fueron retenidos para análisis posteriores. La solución
factorial inicial fue rotada por el procedimiento Varimax
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(Míe et al. 1975) y las correlaciones mayores de 0.5 de las
variables originales con las componentes fueron
consideradas significativas (Hair et al. 1979). Se
determinaron la media y el error standard de las
coordenadas de cada observación de lagartijas en cada una
de las componentes principales, y se evaluó la diferencia
entre parcelas de estas coordenadas por medio de tests de
Kruskal-Wallis. Cuando era detectada una diferencia
significativa, se compararon las parcelas por pares
mediante tests de la U de Mann-whitney para ver cuales
diferían entre sí (Paulissen 1988, Castilla y Bauwens
1991).
Las coordenadas en cada componente fueron también
usadas para determinar si L. monticola utiliza los
microhábitats disponibles de una forma distinta a la que
cabría esperar por azar. La distribución de los valores de
las coordenadas en las muestras de disponibilidad fue
comparada con la correspondiente a la de las observaciones
de L. monticola por medio del test de Kolmogorov-Smirnov
(Zar 1984). La desviación standard de las coordenadas en
cada PC se utilizó como una medida de amplitud de hábitat,
mediante el cálculo para cada parcela y estación del
producto de todas las desviaciones standard para todos los
PCs.
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RESULTADOS
Uso de microhábitats en primavera
Las variables que describen los microhábitats usados
por L. rnonticola en las parcelas controles y experimentales
durante la primavera aparecen indicadas en la Tabla 1.1. El
análisis de componentes proporcionó tres factores, con
autovalores mayores de uno, que explican en conjunto un
65.8 % de la varianza observada (Tabla 1.2). La primera
componente (PC-l) está correlacionada positivamente con la
cobertura de 3’. comrnunis, hojarasca, y con los contactos de
vegetación entre 10 y 25 cm de altura, mientras que está
correlacionada negativamente con la distancia al refugio.
Así, este PC-l describe un gradiente desde los
microhábitats con vegetación densa de enebro rastrero, con
mucha hojarasca acumulada en el sustrato y que ofrece un
buen refugio, a los lugares abiertos (graveras o
pastizales) lejos de un refugio. La segunda componente (PC-
2) está correlacionada positivamente con la cobertura de C.
oromediterraneus y los contactos de vegetación a 50 cm de
altura, y negativamente con las rocas grandes. Así, este
PC-2 representa un gradiente desde los pastizales con
matorrales de piorno altos y poco densos a las graveras,
formadas por rocas de gran tamaño. Por último la tercera
componente (PC-3) está correlacionada positivamente con la
cobertura de hierba y los contactos de vegetación a 5 cm de
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TABLA 1.1 — Microhábitats medidos en el campo en puntos
elegidos al azar (30 puntos/parcela) y usados por los
individuos de L. montícola con cola y sin cola durante la
primavera. Los valores representan la medias (± 1 S.E. ) del
número de contactos (ver métodos).
Variable Disponible Con cola Sin cola
(DI = 120) (DI = 73) (DI = 41)
Contactos en el sustrato:
Hierba 6.8 ± 0.4 6.8 ± 0.6 5.1 ± 0.8
Hojarasca 5.7 ± 0.3 3.4 ± 0.5 2.7 ± 0.5
Rocas < 25 cm 1.4 ± 0.1 2.4 ± 0.3 2.2 ± 0.4
Rocas > 25 cm < 1 m 1.7 ± 0.2 3.6 ± 0.4 4.3 ± 0.6
Rocas> lm 3.0±0.3 2.6±0.4 4.7±0.7
Suelo desnudo 1.2 ± 0.1 0.7 ± 0.1 0.5 ± 0.2
Contactos con la vegetación:
5 cm de altura 6.5 ± 0.3 5.2 ± 0.5 4.1 ± 0.5
10 cm de altura 5.6 ± 0.2 4.9 ± 0.4 4.0 ± 0.5
25 cm de altura 6.3 ± 0.3 4.9 1 0.5 4.1 ±0.6
50 cm de altura 3.1 ±0.2 2.5 ±0.4 1.7 ±0.4
Número total de contactos (5-50 cm):
Hierba 4.7 ± 0.3 1.5 ± 0.3 1.8 ± 0.5
C. oromediterraneus 6.7 ± 0.5 6.7 ± 0.9 3.5 ± 1.0
3’. communis 10.0 ± 0.7 9.3 ± 1.2 8.8 ± 1.4
Distancia al refugio
más cercano (cm) 27.2 ± 1.3 23.2 ± 2.1 22.3 ± 2.4
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TABLA 1.2 — Correlaciones de las variables estructurales del
hábitat en primavera con las tres primeras componentes
principales.
Variable PC-1 PC-2 PC-3
Sustrato:
Hierba -0.21 0.49 0.50
Hojarasca 0.79 0.26 0.12
Rocas < 25 cm -0.30 0.22 -0.58
Rocas > 25 cm < 1 m -0.30 -0.31 -0.45
Rocas > 1 m -0.19 -0.67 -0.02
Suelo desnudo 0.08 0.13 -0.06
Vegetación:
5 cm de altura 0.47 0.25 0.63
10 cm de altura 0.77 0.24 0.31
25 cm de altura 0.72 0.49 0.12
50 cm de altura 0.44 0.74 0.05
Número de contactos:
Hierba -0.02 0.15 0.85
C. orornediterraneus 0.05 0.89 0.10
5. comrnunis 0.89 -0.14 0.06
Distancia al refugio -0.55 -0.06 0.38
% Var. explicada 36.6 17.7 11.5
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altura, y negativamente con las rocas pequeñas. Este PC-3
describe un gradiente desde los pastizales abiertos con
hierba alta y sin matorrales hasta las graveras de piedras
de pequeño tamaño y suelos con piedras.
La comparación de las coordenadas de los microhábitats
ocupados por 11. monticola en cada una de las parcelas
revela la ausencia de diferencias significativas en el PC-I
(Test de Kruskal-Wallis, H = 3.05, P = 0.38) y en el PC-3
(H = 0.24, P = 0.97). En cambio, sí se encontraron
diferencias en el PC—2 (II = 23.56, P < 0.001). Sin embargo,
la parcela experimental C no resultó significativamente
diferente de ambas parcelas control (Test de la U de Mann-
Whitney, P > 0.10 en ambos casos), lo que indica que la
pérdida de la cola no parece ser enteramente responsable de
las diferencias encontradas en el PC-2.
Uso de microhábitats en verano
Las variables que describen los mícrohábitats usados
por L. monticola en las parcelas controles y experimentales
durante el verano aparecen indicados en la Tabla 1.3. El
análisis de componentes proporcionó cuatro factores, con
autovalores mayores de uno, que explican en conjunto un
74.5 % de la varianza observada (Tabla 1.4). La primera
componente (PC-l) está correlacionada positivamente con la
cobertura de 3’. communis, hojarasca, y con los contactos de
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vegetación a 5, 10 y 25 cm de alturas. Igual que en
primavera este PC-1 describe un incremento en matorrales
densos y bajos de enebro. La segunda componente <PC-.2) está
correlacionada positivamente con la cobertura de hierba en
el sustrato y aérea, y con los contactos de vegetación a 5
cm de altura. Este PC-2 describe un incremento en
vegetación herbácea. La tercera componente (PC-3) está
correlacionada positivamente con la cobertura de C.
oromediterraneus y con los contactos de vegetación a 50 cm
de altura. Así, este PC-3 describe un incremento en
matorrales altos y abiertos de piornos. La cuarta
componente (PC-4) está correlacionada positivamente con el
suelo desnudo y con el suelo herbáceo, lejanos del refugio,
y negativamente con la cobertura de rocas grandes. Este PC-
4 describe un gradiente desde las áreas abiertas lejos de
refugios a las graveras de rocas grandes.
En la comparación de las coordenadas de los
microhábitats de las distintas parcelas no se encontraron
diferencias significativas en el PC-it (H 5.51, P = 0.14)
ni en el PC-2 (H = 0.92, E = 0.82), pero si se encontraron
en el PC-3 (1-1 = 16.19, E < 0.01) y en el PC—4 (II = 12.34, E
< 0.01). Las comparaciones por pares de parcelas en el PC-3
no mostraron diferencias significativas entre las dos
parcelas control (A: x ± SE = 0.12 ± 0.16; D: 0.10 ± 0.14;
Test de la U de Mann-Whitney, E = 0.63), pero sí entre las
dos parcelas experimentales (E: -0.73 ± 0.11; C: -0.08 +
0.21; P = 0.03), no siendo la parcela C significativamente
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TABLA 1.3 — Microhábitats usados por los individuos de L.
montícola con cola y sin cola durante el verano. Los
valores representan la medias (± 1 S.E.) del número de
contactos (ver métodos).
Variable Con cola Sin cola
(N = 58) (DI = 48)
Contactos en el sustrato:
Hierba 5.1 ± 0.4 3.5 ± 0.5
Hojarasca 3.8 ±0.5 3.5 ±0.5
Rocas < 25 cm 2.0 ±0.3 1.5 ±0.3
Rocas > 25 cm < 1 m 3.5 ±0.3 4.2 ±0.5
Rocas >1 m 4.4±0.5 7.0±0.8
Suelo desnudo 1.0 ± 0.2 0.2 ± 0.1
Contactos con la vegetación:
5 cm de altura 5.1 ± 0.4 4.6 ± 0.6
10 cm de altura 4.9 ± 0.5 4.6 ± 0.6
25 cm de altura 4.5 ± 0.5 3.4 ± 0.5
50 cm de altura 2.1 ± 0.3 1.6 ± 0.3
Número total de contactos (5-50 cm):
Hierba 2.9 ± 0.4 3.6 ± 0.7
C. ororaediterraneus 6.7 ± 1.0 3.0 ± 0.7
3’. communis 7.2 ± 1.1 7.6 ± 1.3
Distancia al refugio
más cercano (cm) 20.7 ± 1.4 19.0 1 1.1
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TABLA 1.4 — Correlaciones de las variables estructurales del
hábitat en verano con las cuatro primeras componentes
principales.
Variable PC-it PC-2 PC-3 PC-4
Sus trato:
Hierba -0.01 0.76 0.24 0.43
Hojarasca 0.78 -0.10 0.44 0.09
Rocas < 25 cm -0.14 -0.09 -0.02 -0.02
Rocas > 25 cm < 1 m-0.40 -0.38 -0.20 -0.48
Rocas > 1 m -0.39 -0.32 -0.45 -0.54
Suelo desnudo 0.03 -0.11 0.11 0.87
Vegetación:
5 cm de altura 0.57 0.61 0.19 -0.01
10 cm de altura 0.81 0.24 0.23 -0.04
25 cm de altura 0.75 0.09 0.49 0.17
50 cm de altura 0.39 0.08 0.78 0.01
Número de contactos:
Hierba 0.04 0.89 0.04 -0.10
C. oromediterraneus 0.04 0.17 0.91 0.47
3’. communís 0.94 -0.05 -0.14 0.01
Distancia al refugio -0.41 0.47 -0.18 0.58
% Var. explicada 36.6 18.1 10.2 8.0
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diferente de las dos parcelas control (P > 0.5 en ambos
casos). No hubo diferencias significativas en el PC-4 entre
las dos parcelas control (A: -0.14 ± 0.12; D: -0.07 ± 0.20,
P = 0.97) ni entre las dos experimentales (B: -0.71 ± 0.10;
C: -0.70 ± 0.10, P = 0.69), pero si hubo diferencias
significativas (1’ < 0.01) en todas las comparaciones
posibles por pares entre una parcela control y una
experimental. Esto indica que los microhábitats ocupados
por las lagartijas sin cola en las parcelas experimentales
estaban afectados por la pérdida de la cola. Las lagartijas
sin cola usaron las rocas grandes en mayor medida que las
lagartijas con cola.
Selección de hábitat
Los matorrales de piorno (C. oromediterraneus) fueron
usados en proporción a su disponibilidad por las lagartijas
durante la primavera (PC-2; Tests de Kolmogorov-Smirnov, D
= 0.14, 1’ = 0.18) y el verano (PC-3; D = 0.15, P = 0.12).
Sin embargo, otros microhábitats no fueron usados en
proporción a lo esperado. En primavera L. monticola utiliza
los matorrales densos de enebro rastrero (3’. cornmunis) algo
menos de lo que cabría esperar, y utiliza espacios más
abiertos (PC-l; D = 0.20, P < 0.05). También, usan
frecuentemente las graveras de rocas al tiempo que evitan
los pastizales (PC-3; D = 0.37, P < 0.001). Durante el
verano los resultados fueron similares, excepto que las
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áreas abiertas fueron menos usadas. Los matorrales de
enebro (PC-it; D = 0.23, P < 0.01) y los pastizales (PC-2; D
= 0.26, P < 0.001) fueron usados menos de lo esperado por
su disponibilidad, y las lagartijas usaron menos las áreas
abiertas mientras que seleccionaron rocas de gran tamaño
(PC-4; D = 0.33, P < 0.001).
Amplitud de uso del hábitat
La amplitud de los microhábitats ocupados por las
lagartijas en las parcelas control y experimentales fue
similar durante la primavera (Control: A = 0.97, D = 0.63;
Experimental: B = 0.84, C = 0.74). Sin embargo, estos
valores parecen ser menores en las parcelas experimentales
durante el verano (Control: A = 0.59, D = 0.47;
Experimental: E = 0.27, C = 0.38), sugiriendo una reducción
de la amplitud de los microhábitats usados por las
lagartijas sin cola.
DISCUSION
Uso del hábitat y morfología
En la Sierra de Suadarrama, L. monticola no está
restringida a hábitats rocosos (Arnold 1987), sino que
también usa los matorrales, los pastizales y el suelo
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desnudo. Los datos muestran que al menos durante el verano
las lagartijas sin cola incrementan el uso de rocas grandes
y disminuyen el uso de suelos desnudos. Estos cambios
estacionales en el uso del microhábitat sugieren la
existencia de una flexibilidad de comportamientos. Sin
embargo, la experiencia puede ser importante (Adolph 1990
b), porque las lagartijas adultas pueden haber perdido su
cola más de una vez en su vida (Tinkle 1967).
Las restricciones morfológicas podrían, al menos
parcialmente, ser responsables de estos cambios en el uso
de microhábitats. La pérdida de la cola provoca falta de
equilibrio y disminución de la velocidad de carrera
(Ballinger et al. 1979, Pond 1981, Punzo 1982). Ambas
características pueden ser más importantes para el escape
de los predadores en suelos desnudos o áreas con vegetación
que en las rocas. Además, los individuos sin cola parecen
ser más torpes que los que tiene la cola intacta y su
locomoción podría ser energéticamente más costosa. Las
lagartijas sin cola podrían aumentar las posibilidades de
escapar de un predador reduciendo la distancia a un posible
refugio. La velocidad de carrera es relativamente poco
importante en las rocas porque en estas las grietas son
abundantes. De este modo, incrementando el uso de las rocas
se favorecería la probabilidad de supervivencia de las
lagartijas sin cola.
- 36 —
Uso del hábitat
Demandas conflictivas con el USO del hábitat
Las lagartijas sin cola pueden enfrentarse a demandas
conflictivas entre el uso de las rocas y otros
requerimientos, tales como la termorregulación. Los
microclimas térmicos varían espacial y temporalmente (Grant
y Dunham 1988), y el medio ambiente térmico puede
restringir el uso de determinadas estructuras del hábitat.
Una estrategia de termorregulación precisa puede requerir
un uso más flexible del hábitat (Christian et al. 1983).
Estas restricciones térmicas pueden complementar a las
restricciones morfológicas para explicar la variación
estacional en el uso del suelo desnudo. Los suelos con
hierba o arenosos se calientan más deprisa y llegan a
alcanzar temperaturas más elevadas que otros microhábítats
(ver capítulo 2). Sin embargo, no ofrecen refugio frente a
los depredadores. El efecto de calentamiento de la capa de
aire que envuélve al sustrato (“boundary layer effect”) y
la radiación térmica de estos parches pueden ser útiles
para incrementar las tasas de calentamiento de las
lagartijas por la mañana temprano (Eakken 1989). Así, el
uso de suelo desnudo o con hierba puede ser favorable en
primavera a pesar del mayor riesgo de predación, pero no en
verano cuando las lagartijas pueden solearse
satisfactoriamente en sitios más seguros.
Otro conflicto puede darse entre el uso de hábitat y
las necesidades de alimentación. Un uso mayor de los
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microhábitats rocosos podría alterar la dieta de las
lagartijas sin cola. Lacerta montícola es un predador
generalista que se alimenta de diversos tipos y tamaños de
artrópodos (Domínguez et al. 1982, Pérez-Mellado et al.
1991). Se ha sugerido que la tasa de ingestión de alimento
debe incrementarse en lagartijas sin cola, incluso aunque
un incremento en el tiempo dedicado a buscar alimento
suponga una probabilidad mayor de exposición a un posible
predador (Dial y Fitzpatrick 1981). En el área de estudio
la disponibilidad de invertebrados es menor en las rocas
que en las zonas con vegetación (ver capítulo 3). Como
consecuencia de esto, las lagartijas sin cola podrían
crecer más despacio (Vitt et al. 1977, Ballinger y Tinkle
1979) y podrían usar sus reservas de grasa más rápidamente
(Vitt et al.. 1977, Dial y Fitzpatrick 1981, Daniels 1984>.
También, podrían invertir menos en la reproducción (Smyth
1974, Dial y Fitzpatrick 1981, Vitt y Cooper 1986) y su
supervivencia invernal decrecería (Bauwens 1981).
Los requerimientos reproductivos de las lagartijas sin
cola podrían verse afectados también por el cambio en el
uso de microhábitats. La estación reproductiva de L.
montícola tiene lugar en primavera. Los machos deben
moverse frecuentemente por su dominio vital para localizar
a las hembras y así incrementar su éxito reproductivo. Para
copular con una hembra un macho debe primero encontrarla en
su área de campeo y cortejarla después allí (Stamps 1983).
Este conflicto puede ser más importante para los machos que
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para las hembras. Los machos están mucho más activos en la
estación reproductora, usan más sus reservas de grasa y
comen menos (Rose 1981). Durante el verano ambos sexos
acumulan reservas de grasa para sobrevivir a la hibernación
y poder reproducirse el siguiente año. Si las lagartijas
sin cola no modificasen su uso del hábitat durante la
primavera serian capaces de atender la demanda conflictiva
de la reproducción.
En conclusión, la pérdida de la cola afecta a la
asociación entre las lagartijas y los microhábitats,
restringiéndolas a aquellos hábitats para los cuales por
sus características morfológicas y de locomoción están
mejor adaptadas.
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CONSECUENCIAS DE LA PERDIDA DE LA COLA
SOBRE EL COMPORTAMIENTO DE
TERMORREGULACION
Capitulo 2.
CONSECUENCIAS DE LA PERDIDA DE LA
COLA SOBRE EL COMPORTAMIENTO DE
TERMORREGULACION
INTRODUCCION
Los saurios son capaces de responder
comportamentalmente a las variaciones de las
características térmicas del medio ambiente, y así mantener
su temperatura corporal dentro de unos márgenes
relativamente estrechos, a través de modificaciones en la
frecuencia de soleamientos, ritmos de actividad y uso del
microhábitat (Huey 1974, 1982, Waldschmit y Tracy 1983,
Grant y Dunham 1988, Adolph 1990 a). Sin embargo, estos
cambios de comportamiento son a veces muy costosos en
términos de tiempo y energía gastados (Huey y Slatkin
1976), y entonces los saurios pueden alterar su temperatura
corporal preferida (Christian et al. 1983) o incluso
adoptar una estrategia termoconformista estando activos con
temperaturas más variables (Hertz 1981, Hertz y Huey 1981).
Cuando pierden la cola, algunos saurios son capaces de
compensar los costes de la autotomía mediante la
modificación de su comportamiento defensivo, por ejemplo,
haciéndose más crípticos y escondedizos (Formanowicz et al.
1990). Sin embargo tales modificaciones de su
comportamiento (por ej., en los niveles de actividad,
— 40 —
Termorregulación
frecuencia de soleamientos, tasas de movimiento o uso de
microhábitat) podrían afectar al comportamiento
termorregulador ya que los microclimas varian espacial y
temporalmente (Grant y Dunham 1988). Si estos cambios
tuviesen lugar, las lagartijas sin cola no serían capaces
de alcanzar su temperatura corporal preferida (Eennett y
Dawson 1976, Huey 1982, Waldschsmidt y Tracy 1983). Sin
embargo, ésto no sería adaptativo, ya que muchas funciones
fisiológicas como la misma regeneración de la cola son
menos eficaces a bajas temperaturas (Dawson 1975, Maderson
y Licht 1968).
La termorregulación en climas fríos, al igual que en
la alta montaña, es particularmente costosa. Las lagartijas
que ocupan estos hábitats deben dedicar una gran parte de
su tiempo a la termorregulación (Pearson y Bradford 1976,
Eeuchat 1989, Van Damme et al. 1989). Las lagartijas de
montaña son muchas veces incapaces de alcanzar temperaturas
corporales óptimas, y entonces pueden experimentar una
reducción de su capacidad de carrera (Hertz et al. 1983,
Van Damme et al. 1989, 1990 b, Bauwens et al. 1990). Como
la pérdida de la cola también reduce la velocidad de
carrera (Ballinger et al. 1979. Pond 1981, Punzo 1982,
Arnold 1984), la autotomía en la alta montaña podría ser
especialmente desventajosa para compaginar las necesidades
de termorregulación y la defensa frente a los predadores.
En consecuencia, los cambios de comportamiento asociados
con la autotomía podrían tener un efecto importante sobre
la termorregulación.
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En este capítulo se plantean dos preguntas: ¿Difieren
las lagartijas con y sin cola en sus temperaturas
corporales o en la precisión de termorregulación?, ¿Cambian
las lagartijas sin cola su comportamiento termorregulador
para compensar los costes de la pérdida de la cola?. La
hipótesis que se plantea es que las lagartijas sin cola son
capaces de compensar su menor capacidad de carrera y mayor
riesgo de predación mediante la modificación de su
comportamiento termorregulador, de modo que puedan obtener
la misma precisión termorreguladora que las lagartijas con
cola.
Para comprobar esta hipótesis se estudió
experimentalmente el efecto de la pérdida de la cola en el
comportamiento termorregulador y las respuestas a la
variación horaria en el medio ambiente térmico de la
lagartija serrana (Lacerta monticola) en una localidad de
alta montaña de el centro de España. Concretamente, se
examinaron los efectos de la condición de la cola en: (1)
las temperaturas corporales alcanzadas en el campo y la
precisión termorreguladora, (2) la temperatura corporal
seleccionada en un gradiente térmico en el laboratorio, (3)
el porcentaje de tiempo invertido, frecuencia, duración
media y máxima de los períodos de soleamiento, (4) la
distancia al refugio más cercano durante los soleamientos
como una medida del riesgo de predación percibido por la
lagartija, (5) el uso del hábitat y su relación con las
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temperaturas ambientales, y (6) el tiempo dedicado al
descanso en la sombra y a otras actividades no relacionadas
con la termorregulación. Por último, se discute la
importancia de la condición de la cola y los
comportamientos asociados para el balance entre costes y
beneficios de la termorregulación (Huey y Slatkin 1976).
MATERIAL Y METODOS
Diseño experimental
El trabajo de campo fue llevado a cabo en la Sierra de
Guadarrama, concretamente en la cara oeste del Cerro de
Valdemartín, durante los meses de Mayo y Junio de 1990 en
las cuatro parcelas de estudio de 50 x 50 m cada una. Las
lagartijas sin cola se comportaron como escondedizas y su
capturabilidad fue más baja. Por eso, para incrementar el
tamaño de muestra los datos de la dos parcelas control
(individuos con cola) y de las dos parcelas experimentales
(individuos sin cola) fueron respectivamente reunidos.
Solamente se utilizaron individuos adultos en los análisis.
Temperaturas corporales en el campo
Se efectuaron recorridos regulares por las cuadrículas
de las parcelas, entre las 7.00 y 14.00 h (hora solar),
para buscar lagartijas. El esfuerzo de muestreo fue similar
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en todas las parcelas, siendo cada una de ellas visitada un
día por semana. Las lagartijas eran capturadas mediante
lazo, e inmediatamente se les medía su temperatura corporal
(=cloacal, Tc), la del aire (con el termómetro en la sombra
y a 3 cm sobre el punto donde era vista por primera vez,
Ta), y la del sustrato (Ts), con un termómetro digital
(precisión: 0.1 0C)(Avery 1982). Para cada individuo sólo
se tomó una medida. También se anotó para cada individuo la
longitud de cabeza-cuerpo y longitud de la cola, con una
precisión de 1 mm, y peso (mediante una pesola de 0.05 g de
precisión). Cada ejemplar era marcado mediante corte de
dedos asignándole un código individual, y también con
pintura en el dorso para identificarles temporalmente a
distancia. En las parcelas experimentales a algunos de los
individuos se les cortó la cola a unos 17 mm de la cloaca
en su primera captura. Las temperaturas corporales de estas
lagartijas sin cola fueron tomadas tras un periodo mínimo
de una semana después de cortarles la cola.
Temperaturas corporales seleccionadas
La temperatura corporal seleccionada por las
lagartijas con y sin cola fue determinada en un gradiente
fototérmico durante el mes de Junio de 199í. Se capturaron
lagartijas en las parcelas de estudio (9 con cola, 7 sin
cola) que fueron inmediatamente transíadadas al laboratorio
de la estación de “El ventorrillo” (distante 5 km en línea
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recta) donde fueron medidas al siguiente día. El gradiente
(100 x 75 cm) estaba lleno de arena y rocas. Una luz de
200-W suspendida sobre uno de los extremos del gradiente
producía un gradiente de temperaturas del aire desde 18 a
so 0C. Las temperaturas corporales seleccionadas (Tsel) de
los individuos activos fueron medidas con un intervalo de
dos horas usando el mismo termómetro empleado en el campo.
El rango de temperaturas corporales seleccionado fue
definido como el 50 % alrededor de la media (x ± 0.674 s)
de todas las Tsel medidas (Van Damme et al. 1990 b).
Comportamiento termorregulador
Cada parcela fue visitada una vez por semana para
realizar observaciones de comportamiento. Las lagartijas
eran observadas con prismáticos a una distancia de 5-7 m, y
el tiempo pasado en cada comportamiento grabado en una
grabadora de bolsillo. Solamente observaciones de 20 mm o
más largas fueron usadas. El tiempo medio de observación
por individuo fue 26.4 ± 0.8 mm, totalizando unas 36 h de
observación.
El comportamiento de las lagartijas fue clasificado de
acuerdo a las siguientes definiciones. “SOLEANDOSE”: la
lagartija permanece expuesta al sol sin moverse durante una
parada prolongada (más de 15 seg), con el cuerpo más o
menos aplastado contra el sustrato. “DESCANSANDO”: la
lagartija permanece en un lugar sombreado como una grieta o
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bajo un matorral durante un periodo prolongado de tiempo.
“MOVIENDOSE”: la lagartija corre más de dos segundos y más
de 10 cm (si se mueve menos de este tiempo y distancia se
consideraron movimientos de acomodación). “OTROS”: incluye
comportamientos no relacionados directamente con la
termorregulación, como ‘Alerta” (la lagartija permanece sin
moverse con la cabeza elevada. Este comportamiento es
frecuentemente seguido de cortas carreras para capturar
presas), “Comiendo” (se refiere a las capturas de presas),
“Interacción social” y “Comportamiento sexual”. Los
movimientos de acomodación fueron incluidos aquí también.
Durante los periodos de soleamiento se anotó la
duración de cada soleamiento entre dos movimientos. La
frecuencia de soleamientos fue medida como el número de
episodios de soleamiento por minuto de observación.
Lacerta montícola escapa de los predadores corriendo
una corta distancia hacia una grieta o al interior de un
matorral (observación personal). La distancia a la que se
encuentra el refugio más próximo puede ser considerada como
una medida del riesgo de predación percibido por la
lagartija (Carrascal et al. en prensa). Así, para cada
observación calculamos la distancia media ponderada al
refugio más próximo mantenida durante todos los
soleamientos. Para estimar la distancia media a los
refugios disponibles en el medio (hipótesis nula), se
seleccionaron 120 puntos al azar (30 puntos por parcela, ya
que análisis preliminares no mostraron diferencias
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significativas entre parcelas); cada punto consistía en una
media de 20 medidas aleatorias alrededor del punto elegido
al azar (ver métodos en el capítulo 1).
Durante las observaciones también se anotaron los
sustratos usados por las lagartijas durante los
soleamientos (roca, hierba o matorral), así como las
temperaturas de la roca (Troca), y de la hierba (Thierba)
expuestas al sol, como posibles lugares de soleamiento.
Análisis de los datos
Se ha usado el análisis unifactorial y bifactorial de
la varianza (ANOVA) para evaluar diferencias en las medias
entre periodos horarios y entre lagartijas con y sin cola,
la correlación de Pearson para analizar las relaciones
entre la Tc y la Ta, y el test de la Fmax para comparar la
homogeneidad de las varianzas de las Tc (Sokal y Rohlf
1981).
RESULTADOS
Temperaturas corporales en el campo
No se encontraron diferencias en las Tc de machos y
hembras con cola (E’ 1,206 = 2.82, P > 0.05) ni tampoco
entre machos y hembras sin cola (E’ 1,58 = 1.80, P > 0.05),
por lo tanto los análisis posteriores están basados en
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TABLA 2.1 — Temperatura (x ±1 SE, y rango entre paréntesis)
corporal (Tc), del aire (Ta) y del sustrato
individuos de L. monticola con y sin cola. DI = tamaño de
muestra.
DI Tc Ta Ts
Con cola 208 29.38 ±0.20 18.33 ±0.30 22.66 ±0.35
(18.4—35.2) (5.2—29.0) (8.8—34.3)
Sin cola 60 29.54 ±0.38 18.37 ±0.52 23.26 ±0.64
(17.5—34.4) (9.2—28.0) (13.0—34.2)
Total 268 29.42 ±0.18 18.34 ±0.26 22.79 ±0.31
(17.5-35.2) (5.2—29.0) (8.8—34.3)
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muestras conjuntas de ambos sexos. Las lagartijas con y sin
cola no difirieron en las temperaturas corporales medias (F
1,266 = 0.13, P = 0.73) ni ambientales (P > 0.5 en ambos
casos) (Tabla 2.1). Tampoco las varianzas de las Tc de
ambos grupos de lagartijas difirieron significativamente
(con cola: ~2 = 9.0; sin cola: ~2 = 8.8; Fmax = 1.02, P >
0.05), sugiriendo que la precisión termorreguladora fue
similar en ambos grupos. La Tc de las lagartijas con y sin
cola estuvo ligeramente correlacionada con las
correspondientes Ta (Con cola: r = 0.30; Sin cola: r =
0.26; 1’ < 0.0001 en ambos casos) (Fig. 2.1). La Tc media
varió entre horas pero no entre lagartijas con y sin cola
(ANOVA bifactorial; efecto horario: E 7252 = 3.63, E’
0.001; efecto de la cola: E 1,252 = 0.85, E’ = 0.40;
interacción de factores: E’ 7,252 = 0.43, E’ = 0.88) (Fig.
2.2).
Temperaturas corporales seleccionadas
Las temperaturas corporales seleccionadas no
difirieron significativamente (E’ 1,54 = 0.48, E’ = 0.50)
entre lagartijas con cola (i~ ±SE = 32.2 ±0.3, DI = 31) y
sin cola (3~ ± SE = 31.9 ± 0.3, DI = 25). Tampoco se
encontraron diferencias entre sexos (E’ 1,54 = 1.80, E’ =
0.18; datos agrupados). Muchas lagartijas en el campo se
encontraron activas por debajo del rango de Tsel, el 66.8 %
de todas las medidas de Tc en el campo de lagartijas con
cola, y el 63.3 % de las Tc de lagartijas sin cola se
situaron por debajo de este rango.
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Figura 2.2 — Variación horaria (i~ ± SE) de las temperaturas
corporal (Tc) y del aire (Ta) en individuos de L. montícola
con y sin cola. Se indican los tamaños de muestra y el
rango de temperaturas seleccionadas (lineas discontinuas).
— 51 —
Termorregulación
Comportamiento termorregulador
Soleamientos
El tiempo dedicado a solearse varió significativamente
entre periodos horarios decreciendo desde la mañana
temprano hasta la tarde, pero no varió entre lagartijas con
y sin cola (ANOVA bifactorial; efecto horario: E’ 6,68 -
4.61, E’ < 0.001; efecto de la cola: E’ 1,68 = 2.38, E’ =
0.13; interacción de factores: E’ 6,68 = 0.71, E’ = 0.65)
(Fig. 2.3). Sin embargo, el tiempo dedicado a solearse
decreció en las lagartijas sin cola a lo largo de la mañana
(ANOVA; E’ 6,40 = 4.68, E’ < 0.001), pero permaneció similar
en las que tenían cola (E’ 6,28 = 0.75, E’ = 0.61).
La duración media de un periodo de soleamiento no fue
significativamente distinta entre ambos grupos de
lagartijas, ni entre periodos horarios (ANOVA bifactorial;
efecto horario: E’ 6,68 = 1.21, E’ = 0.31; efecto de la cola:
E’ 1,68 = 0.67, E’ = 0.42; interacción de factores: E’ 6,68 =
0.77, E’ = 0.59) (Tabla 2.2). Tampoco la frecuencia de
soleamientos difirió significativamente entre grupos o
periodos horarios (ANOVA bifactorial; efecto horario: E’
6,68 = 1.34, E’ = 0.25; efecto de la cola: E’ 1,68 = 0.91, E’
= 0.35; interacción de factores: E’ 6,68 = 1.05, E’ = 0.40)
(Tabla 2.2). Sin embargo, la duración máxima de un periodo
de soleamiento fue significativamente mayor por la mañana
en las lagartijas sin cola (ANOVA bifactorial; efecto
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TABLA 2.2 — Media (± 1 SE) de la duración media de un
soleamiento (seg) y tasas de soleamiento (numero/nlin) según
periodos horarios (hora solar).
Horas
Duración media Tasa de soleamientos
cola Sin cola
±0.2 0.25 ±0.1
Con cola Sin cola Con
8—9 88.4 ± 20.3 397.8 ±107.7 0.43
s—ío 75.6 ±13.9 240.4 ±106.1 0.54 ±0.1 0.38 ±0.1
10—11 257.4 ±80.2 215.5 ±76.2 0.48 it 0.1 0.63 ±0.1
11-12 47.3 ± 9.4 176.6 ±91.9 0.69 ±0.1 0.41 ±0.1
12-13 51.2 ±11.9 97.2 ±53.4 0.53 ±0.3 0.41 ±0.2
13-14 132.5 ±93.1 81.5 ±32.3 0.32 ±0.2 0.52 it 0.1
14—15 29.6 ± 7.8 54.4 ±19.7 0.81 ±0.1 0.60 ±8.1
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horario: E’ 6,68 = 2.56, P = 0.027; efecto de la cola: E’
1,68 = 4.20, P = 0.04; interacción de factores: F 6,68 =
0.65, P 0.69) (Fig. 2.4).
Distancia al refugio
La distancia al refugio más próximo durante los
periodos de soleamiento (datos agrupados, x ± SE = 11.8 ±
0.7 cm) fue significativamente más corta (E’ 1,200 = 77.81,
P < 0.0001) que la distancia media disponible en el hábitat
(27.2 ± 1.3 cm) (Fig. 2.5). No se encontraron diferencias
significativas en la distancia media mantenida por las
lagartijas con y sin cola entre las 8 y las 15 h <E’ 1,80 =
0.27, P = 0.61). Sin embargo, en las lagartijas con cola la
distancia media permaneció similar por la mañana (8-12
horas: F 3,20 = 0.43, P = 0.73) y por la tarde (12-15
horas: E’ 2,8 = 0.34, P = 0.72), mientras que en las
lagartijas sin cola las distancias medias se incrementaron
significativamente a lo largo de la mañana (8-12 horas: E’
3,25 = ~ P = 0.02) para permanecer invariables después
del mediodía (12-15 horas: E’ 2,15 = 0.74, P = 0.49).
Lugares de soleamiento
Las rocas fueron el sustrato que las lagartijas usaron
más frecuentemente durante los periodos de soleamiento (Con
cola: ~ ± SE = 62.2 ± 5.1 % tiempo; Sin cola: 74.5 ±4.4 %
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tiempo). El uso de las rocas durante los periodos de
soleamiento no fue significativamente diferente entre
períodos horarios, pero las lagartijas sin cola usaron las
rocas más frecuentemente que las con cola (ANOVA
bifactorial; efecto horario: E 6,68 = 1.38, P = 0.24;
efecto de la cola: E’ 1,68 = 4.81, P = 0.03; interacción de
factores: E’ 6,68 = 1.88, P = 0.09) (Fig. 2.6). Durante la
mañana (8-12 h) las lagartijas sin cola usaron durante más
tiempo las rocas que las con cola (ANOVA; E’ ~ = 4.83, 1’
= 0.03), pero por la tarde (12-15 h) el uso de las rocas
fue similar en ambos grupos (E’ 1,27 = 0.03, P = 0.96). Por
otra parte, las temperaturas alcanzadas por las rocas
expuestas al sol (21.6 ± 0.5 0C) fueron significativamente
más bajas (E’ 1,162 = 17.72, P < 0.0001) que las del suelo
con hierba expuesto al sol (24.9 ±0.6 0C) (Fig 2.7).
Tiempo disponible para otras actividades
El tiempo dedicado al descanso en la sombra no fue
significativamente diferente entre grupos de lagartijas o
períodos horarios (ANOVA bifactorial; efecto horario: E’
6,68 = 1.54, P = 0.18; efecto de la cola: E’ 1,68 = 0.08, P
= 0.78; interacción de factores: F 6,68 = 2.01, P = 0.07)
(Tabla 2.3). El tiempo disponible para moverse y otras
actividades no directamente relacionadas con la
termorregulación tendió a ser más bajo en las lagartijas
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TABLA2.3-~ Media (±1 SE) del porcentaje de tiempo dedicado
al descanso en la sombra, y a moverse y a otros
comportamientos no relacionadas con la termorregulación
según períodos horarios (hora solar).
Horas Con
Descanso Moviéndose y otros
cola Sin cola Con cola Sin cola
8—9 24.3 ±13.5 2.3 ±1.6 18.8 ±0.8 4.9 ±3.5
9—lo 9.3 ± 5.2 17.2 ±8.2 34.6 ±5.0 13.4 ±5.5
lo-li 10.8 ±3.8 14.6 ±6.9 36.0 ±8.8 34.9 ±12.6
11—12 17.5 ±6.2 19.3 ±11.4 37.0 ±4.9 36.9 ±11.4
12—13 11.3 ±11.3 35.9 ±19.0 53.2 ±22.0 22.3 ±14.6
13—14 47.6 ±19.7 16.1 ±6.4 18.0 ±10.6 31.3 ±11.6
14—15 7.0 ±7.0 33.7 ±97 55.7 ±11.6 26.3 ± 5.9
- 61 —
Termorregulación
sin cola (ANOVA bifactorial; efecto horario: E’ 6,68 = 1.94,
P = 0.08; efecto de la cola: E’ 1,68 = ~ 1’ = 0.06;
interacción de factores: ~‘ 6,68 = 1.32, P = 0.26) (Tabla
2.3).
DISCUSION
Precisión termorreguladora
La pérdida de la cola en L. montícola no altera su
capacidad para termorregular con precisión. Las lagartijas
sin cola fueron capaces de mantener su temperatura corporal
dentro de un rango similar al de las lagartijas con cola.
Numerosos estudios han demostrado que la eficiencia de
varias funciones fisiológicas se optimiza dentro del rango
de temperaturas preferido (Dawson 1975, Huey 1982). Por lo
tanto, el mantenimiento de la temperatura corporal dentro
de unos márgenes estrechos beneficiaría tanto a las
lagartijas con cola como a las sin cola al disminuir el
riesgo de predación y favorecer el crecimiento (Huey 1982,
Stevenson 1985), y también la regeneración de la cola
(Maderson y Licht 1968).
La similitud de temperaturas corporales seleccionadas
también indica que en ausencia de restricciones físicas y
bióticas, las lagartijas regulan su temperatura corporal
dentro de los mismos márgenes independientemente de la
condición de la cola. Las temperaturas corporales
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seleccionadas fueron más altas que las alcanzadas en el
campo. Esto parece ser una consecuencia de la dificultad
para alcanzar temperaturas corporales elevadas en la alta
montaña (Hertz y Huey 1981). Alternativamente, las
lagartijas de montaña podrían termorregular a temperaturas
más bajas para maximizar el periodo diario de actividad en
el que pueden mantener una temperatura corporal constante
(Christian et al. 1983, Van Damme et al. 1989). Sin
embargo, podría ser posible que las lagartijas sin cola de
altitudes más bajas fueran capaces de disminuir los costes
de termorregulación mediante el mantenimiento de
temperaturas corporales ligeramente más bajas que las
lagartijas con cola, compensando de esta manera los costes
de la pérdida de la cola.
Uso del hábitat y termorregulación
La estructura del microhábitat y la disponibilidad de
parches con diferentes características térmicas afecta al
tiempo y energía gastados en el comportamiento
termorregulador (Huey y SJ.atkin 1976, Lee 1980, Adolph 1990
a). La superficie elegida como percha puede influir
sustancialmente sobre el medioambiente térmico de una
lagartija de pequeño tamaño (Bakken 1989). Algunas
lagartijas seleccionan perchas de baja conductividad
térmica cuando se solean por la mañana como un medio de
minimizar la pérdida de calor por conducción hacia un
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sustrato más frío (Pearson y Bradford 1976, Pearson 1977).
Las lagartijas podrían también seleccionar perchas que
tuvieran una capa de aire caliente alrededor de su
superficie (“boundary layer effect”) (Bakken 1989). En el
área de estudio las lagartijas que se solean sobre la
hierba podrían beneficiarse de ambos efectos. Sin embargo,
las lagartijas expuestas en tales sitios serían más fáciles
de localizar y capturar por los predadores puesto que los
refugios están a mayor distancia que en las rocas.
Comportamiento antipredatoria
El mantenimiento de la temperatura corporal dentro del
rango óptimo favorece unos niveles altos de capacidad
locomotora (Hertz et al. 1983, Crowley 1985, Van Berkum
1986, Van Damme et al. 1989, 1990 b), incrementándose las
posibilidades de escape al aumentar la velocidad de
carrera. De modo que algunas lagartijas pueden ser capaces
de estar expuestas lejos de un refugio si son capaces de
escapar (Pearson 1977). Por el contario, cuando el riesgo
de predación es elevado las lagartijas pueden quedar
restringidas a microhábitats menos favorables para
solearse, pero más seguros (Grant y Dunhan 1988). La cola
juega un papel importante en la consecución de una
velocidad de carrera elevada (Ballinger et al. 1979, Pond
1981, Punzo 1982). Así, la habilidad de las lagartijas sin
cola para escapar mediante la carrera decrece, por lo que
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sería ventajoso permanecer el mayor tiempo posible en
aquellos microhábitats donde la velocidad de carrera sea
relativamente poco importante para escapar.
Las adaptaciones morfológicas de la cabeza y cuerpo de
algunas especies del género Lacerta son apropiadas para
refugiarse dentro de las grietas de las rocas (Arnold 1973)
y podrían estar también asociadas con el comportamiento
locomotor, influyendo en la eficiencia con la que explotan
los microhábitats disponibles (Pounds 1988, Losos 1990 a,
b). En este sentido. L. monticola preferentemente usa las
rocas, aunque también usa los matorrales y la hierba (ver
capítulo 1). Sin embargo, las lagartijas sin cola usan
durante más tiempo las rocas y así, incrementarían las
posibilidades de supervivencia, ya que fuera de las rocas
están reducidas la velocidad de carrera y la habilidad para
moverse.
En la alta montaña la termorregulación es
especialmente costosa por la mañana temprano, pues hemos
observado lagartijas soleándose a temperaturas del aire de
sólo 5.2 0C. El efecto de la temperatura en el
comportamiento antipredador puede ser de importancia
crítica para las lagartijas (Greene 1988). Algunas
lagartijas modifican su comportamiento antipredador en
respuesta a su temperatura corporal (Rand 1964, Bustard
1968, Hertz et al. 1982, Losos 1988). Lacerta montícola se
solea a distancias más cortas a un refugio que las
disponibles en su hábitat, ya que prefiere solearse en
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hábitats rocosos. tas rocas son estructuralmente complejas
y tienen abundantes grietas, mientras que en la hierba los
refugios son escasos y alejados entre si. Sin embargo, por
la mañana temprano las lagartijas sin cola parecen solearse
a distancias más cercanas a un refugio que las lagartijas
con cola, aunque progresivamente incrementan esta distancia
hasta ser similar a la de las lagartijas con cola. Esto
podría ser una consecuencia de la baja capacidad locomotora
debida a las bajas temperaturas corporales alcanzadas por
la mañana, y a la pérdida de la cola. Aunque la velocidad
podría ser poco importante para esta especie para escapar,
la pérdida de la cola parece incrementar el riesgo de
predación percibido por los individuos. Alternativamente,
las lagartijas sin cola incrementarían su timidez e
intentarían ser más crípticas (Rand 1964, Bauwens y Thoen
1981) puesto que la autotomía no puede ser usada como
estrategia antipredatoria.
El tiempo dedicado a solearse parece ser similar en
lagartijas con o sin cola lo cual era de esperar dado que
consiguen alcanzar el mismo rango de temperaturas
corporales. Tampoco variaron significativamente la duración
media de un soleamiento individual, ni la frecuencia de
soleamientos. Sin embargo, la duración máxima de un
soleamiento fue diferente entre ambos grupos de lagartijas.
Tanto las lagartijas con o sin cola invirtieron el mismo
tiempo en solearse, pero las lagartijas sin cola
prefirieron obtener el calor necesario por medio de
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periodos de soleamiento individuales más largos que las
lagartijas con cola. De este modo la termorregulación sería
un proceso continuo no interrumpido por frecuentes cambios
entre soleamientos y otras actividades, siendo menos
conspicuos a los predadores que si estuvieran continuamente
cambiando de solearse a moverse (Avery et al. 1987 a, b).
Los resultados de este capítulo indican que las
lagartijas sin cola utilizan la flexibilidad de
comportamiento para termorregular con la misma precisión
que las lagartijas con cola. Las consecuencias de estos
cambios de comportamiento sobre la supervivencia y el éxito
reproductivo de las lagartijas sin cola deberían ser
examinadas en el campo.
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Capitulo 3.
CONSECUENCIAS DE LA PERDIDA DE LA
COLA SOBRE LA DIETA Y LAS ESTRATEGIAS
DE BUSQUEDA DEL ALIMENTO.
INTRODUCCION
Las especies de saurios que son predadores
oportunistas se alimentan de un amplio rango de tipos de
presas, aunque aparentemente seleccionan el tamaño de las
presas de acuerdo con su tamaño corporal (Schoener 1977,
Toft 1985). Los estudios sobre alimentación de saurios que
hacen comparaciones intraespecí ficas han encontrado
variaciones en la dieta relacionadas con diferencias en el
uso del hábitat, periodos de actividad o estrategias de
búsqueda del alimento (Simon y Middendorf 1976, Schoener
1977, Paulissen 1987). La composición de la dieta también
puede variar en respuesta a las fluctuaciones en la
disponibilidad y abundancia de las presas (Estabrook y
Dunham 1976. Pianka 1986, Núñez et al. 1989). Las
lagartijas sin cola, como una compensación a su baja
movilidad resultante de la autotomía, podrían modificar su
dieta si capturaran las presas más abundantes, o si
seleccionaran activamente los tipos de presa más fáciles de
capturar.
Muchas especies de saurios pueden ser clasificados
según su estrategia de búsqueda del alimento en predadores
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al acecho (“sit-and-wait”) o buscadores activos (“widely
foragers”) (Schoener 1971, Huey y Pianka 1981, McLaughlin
1989). Las tácticas de búsqueda de alimento pueden variar
entre especies, e incluso individuos de una misma especie
pueden usar varias técnicas de búsqueda del alimento
(Tollestrup 1980). También puede haber variación entre
sexos, clases de edad o dependiendo del tiempo atmosférico
(Dunham 1983, Pietruszka 1986, Paulissen 1987>. La dieta,
la morfología, la reproducción y las tácticas
antipredatorias de los saurios pueden estar relacionadas
con las estrategias de búsqueda del alimento empleadas
(Vitt y Congdon 1978, Huey y Pianka 1981, Perry et al.
1990). Las especies buscadoras activas, usan su velocidad
de carrera para escapar, y tienen colas relativamente más
largas que las especies que cazan al acecho y que usan la
cripsis (Vitt 1983, Perry et al. 1990). Si las lagartijas
sin cola modifican su comportamiento defensivo haciéndose
más crípticas y escondedizas (Formanowicz et al. 1990),
tales modificaciones del comportamiento podrían afectar a
sus estrategias de búsqueda del alimento. Los Lacértidos
son considerados generalmente como buscadores activos
(Stamps 1977, Pianka et al. 1979), pero dentro de esta
familia pueden encontrarse ambas estrategias (Huey y Pianka
1981, Huey et al. 1984, Perry et al. 1990). La pérdida de
la cola podría favorecer una estrategia del tipo de caza al
acecho, que haría a las lagartijas menos visibles a los
predadores. Esto también disminuiría los costes energéticos
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de la búsqueda de alimento (Anderson y Karasov 1981), y así
se podría dedicar esta energía a la regeneración de la
cola.
Por otra parte, se ha propuesto la hipótesis de que
las lagartijas sin cola podrían hacer frente a los costes
de la regeneración incrementando la cantidad de alimento
ingerida (Dial y Fitzpatrick 1981). Un incremento de los
movimientos de búsqueda incrementaría la tasa de encuentro
con presas, pero el riesgo de predación también aumentaría.
Por el contrario, una estrategia de caza al acecho
probablemente disminuiría el riesgo de predación, pero
también disminuiría la obtención de alimento.
Las lagartijas sin cola son más vulnerables a la
predación que las que tienen cola (Dial y Fitzpatrick
1984), por lo que podrían evitar los tipos de presa que
requieren un tiempo de manejo prolongado durante el que
estarían más expuestas a los predadores. También podrían
elegir buscar el alimento en microhábitats donde las
posibilidades de escape fueran mayores, por ej. evitando
las zonas abiertas en las cuales la velocidad de carrera
sea importante para escapar.
Se puede predecir que la dieta o las estrategias de
búsqueda del alimento de las lagartijas sin cola pueden
modificarse debido a los cambios de comportamiento
destinados a compensar los costes de la pérdida de la cola.
En este capítulo se van a comprobar estas hipótesis en una
población de la lagartija serrana (Lacecta monticola)
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comparando en individuos con y sin cola: (1) la composición
de la dieta en machos y hembras, (2) la selección de
presas, (3) las tasas de captura de presa, y (4) los
microhábitats y tácticas empleados en la búsqueda del
alimento (Martín y Salvador en prensa b).
MATERIAL Y METODOS
Diseño experimental
El trabajo de campo fue llevado a cabo durante los
meses de Mayo y Junio de 1990 en las cuatro parcelas de 50
x 50 vn cada una situadas en el Cerro de Valdemartin (Sierra
de Guadarrama). Dos de las parcelas fueron asignadas al
tratamiento experimental y las otras dos quedaron como
controles. Las lagartijas sin cola se comportaron como
escondedizas y su capturabilidad fue más baja. Por eso,
para incrementar el tamaño de muestra los datos de las dos
parcelas control (individuos con cola) y de las dos
parcelas experimentales (individuos sin cola) fueron
respectivamente reunidos. Solamente se utilizaron
individuos adultos en los análisis.
Se efectuaron recorridos regulares por las cuadrículas
de las parcelas, entre las 7.00 y 14.00 h <hora solar),
para buscar lagartijas. El esfuerzo de muestreo fue similar
en todas las parcelas, siendo cada una de ellas visitada un
día por semana. Las lagartijas eran capturadas mediante
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lazo y se anotaba para cada individuo la longitud cabeza-
cuerpo y longitud de la cola, con una precisión de 1 mm, y
peso (mediante una pesola de 0.05 g de precisión). Cada
ejemplar era marcado mediante corte de dedos asignándole un
código individual, y también se les marcaba con pintura en
el dorso para identificarles temporalmente a distancia. En
las parcelas experimentales a cada individuo se le cortaba
la cola a unos 17 mm de la cloaca en su primera captura.
Disponibilidad de invertebrados
La disponibilidad de presas en cada microhábitat
(rocas, rocas rodeadas de hierba, hierba y matorrales) se
estimó lanzando al azar un marco de madera de 40 x 40 cm2 a
una distancia de 2 m, y contando durante un minuto los
invertebrados observados en su interior. Los insectos como
saltamontes y moscas que escapaban del marco fueron también
contados. Todos los invertebrados eran identificados y
asignados a una clase de tamaño con intervalos de 3 mm
según la longitud del cuerpo. Las muestras se tomaron
durante las horas en las que las lagartijas se encontraban
activas -
Dieta de las lagartijas
Lacerta monticola es un predador generalista que se
alimenta de una amplia variedad de artrópodos (Domínguez et
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al. 1982, ArgUello 1990 a, Ortega-Rubio 1991, Pérez-Mellado
et al. 1991). Las muestras de alimentación se obtuvieron a
partir de los excrementos de las lagartijas capturadas. Las
lagartijas usualmente expulsan la mayoría de su contenido
gastrointestinal cuando son manipuladas, pero además se les
comprimió el vientre para forzar la total expulsión de los
excrementos. Con el fin de evitar la pseudoreplicación,
sólo se ha usado una muestra por cada individuo. Los
excrementos eran recogidos en papel de filtro, secados a
temperatura ambiente y almacenados para su posterior
análisis en un microscopio binocular. Las presas y restos
de las presas se identificaron a nivel de orden o familia,
aunque para las más comunes fue posible llegar hasta
género. El número de presas en cada excremento era estimado
conservativamente contando sólo los restos fácilmente
identificables. Las presas fueron clasificadas en clases de
tamaño mediante el empleo de una colección de referencia de
invertebrados del área de estudio.
Comportamiento alimenticio
Cada parcela fue visitada una vez a la semana para
realizar observaciones de comportamiento. Los individuos
fueron seguidos a distancia usando prismáticos desde una
distancia de 5-7 m para evitar molestarlos. Sólo
observaciones mayores de veinte minutos fueron incluidas en
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los análisis (el tiempo medio de observación ± 1 SE fue
26.4 1 0.8 mm, resultando en total unas 36 h de
observación). Para asegurar que los datos fueran
independientes se usó sólo un periodo de observación para
cada individuo. Se anotaron el número de intentos de caza
(con y sin éxito), tipo de presa, tiempo de manejo, y tipo
de microhábitat en el que se realizaba la captura. También
se anotó la táctica de búsqueda del alimento empleada:
acecho (“sit-and—wait”; la lagartija permanece quieta y
captura las presas que se le acercan) o búsqueda activa
(“widely foraging”; la lagartija se va desplazando por el
hábitat y va capturando las presas que encuentra en su
camino).
Análisis de los datos
Para estimar el solapamiento en la composición de la
dieta entre lagartijas con y sin cola se ha utilizado el
índice simétrico de Pianka (1973):
0jk = ~~íjPíj ¡ J~Píj Sp±k
donde P~j es la frecuencia relativa del taxón i en la dieta
de la especie j y ~ík la frecuencia relativa en la dieta de
la especie k. Este índice oscila entre O y 1, indicando un
valor de 1 un solapamiento total.
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La electividad para una categoría de presa se calculó
mediante el índice de Ivlev:
basado en la proporción de la presa i en la dieta (rs) y en
el hábitat (Pj) (Ivlev 1961). Este índice no debería ser
tenido en cuenta para los tipos de presas raros (< 2 %) en
el hábitat y en la dieta (Lechowicz 1982). Pequeños cambios
en la dieta o en la disponibilidad pueden modificar el
índice entre -0.3 y +0.3 (Lechowicz 1982), por lo que
solamente cambios de signo superiores se consideraron
sustanciales (Dearing y Schall 1992).
La diversidad de presas se estimó mediante el índice
de diversidad de Shannon:
U’ = -Ep~lnp~
Los valores de diversidad se compararon mediante tests de
la t (Magurran 1988). Se empleó un ANOVA bifactorial <con
los datos transformados logarítmicamente) para evaluar las
diferencias en el número de presas por excremento entre
sexos y condición de la cola. Las diferencias en el número
de intentos de caza se evaluaron con el test de la U de
Mann-Whitney. Para determinar las diferencias en el tamaño
de presa, microhábitat de caza, y técnica de búsqueda de
alimento empleadas entre lagartijas con y sin cola y entre
machos y hembras, se utilizó un test de la Chi-cuadrado
(Sokal y Rohlf 1981).
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RESULTADOS
Disponibilidad de invertebrados
Las hormigas (Hymenoptera) y las moscas (Diptera)
constituyeron casi el 70 % de todos los invertebrados en
las muestras de disponibilidad. Los saltamontes
(Orthoptera), coleópteros y homópteros fueron también
importantes (Tabla 3.1).
Dieta de las lagartijas
La dieta de las lagartijas estuvo constituida
principalmente de moscas, en especial del género albio sp.
(Tabla 3.2). La similitud en la composición de la dieta fue
muy alta entre machos con y sin cola (O = 0.97), y también
entre hembras con y sin cola (O = 0.99). Sin embargo, la
diversidad de presas en los excrementos fue más baja en los
machos sin cola que en los otros grupos (P < 0.05 en todos
los test de la t).
Tanto los machos como las hembras sin cola tuvieron
significativamente más presas por excremento (ANOVA
bifactorial con datos log-transformados; Sexo, E’ = 5.44, P
= 0.02; Cola, E’ = 10.46, P = 0.002; Interacción, E’ = 0.22,
P = 0.64). Estas diferencias fueron sobre todo provocadas
por el alto número de moscas del género albio por
excremento de los machos sin cola (7.5 ± 2.5), que es
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TABLA 3.1 — Abundancia de invertebrados en las muestras al
azar (DI = 312) tomadas en el área de estudio. Se indican el
número total, porcentaje, y número medio (± 1 SE) por
muestra. La frecuencia se refiere a la proporción de
muestras que contenían cada tipo de presa.
Abundancia * x ± SE Frecuencia
Myriapoda
Araneae
Orthoptera
Heteroptera
Homoptera
Diptera:
BilMo sp.
Otros
Hymenoptera:
Formicidae
Otros
Coleoptera:
Coccinella sp.
Curculionidae
Otros
Lepidoptera
Otros Insectos
Larvas de Insecto
1 0.1
22 2.8
64 8.1
4 0.5
47 6.0
loo
161
275
3
12.9
20.7
35.3
0.4
2 0.3
10 1.3
45 5.8
30 3.8
15 1.9
1 0.1
Total 779 100.0 2.50 ±0.13 83.0
0.01
0.07
0.20
0.01
0.15
0.32
0.52
0.88
0.01
0.01
0.03
0.14
0.10
0.05
0.01
+ 0.01
+ 0.01
+ 0.03
+ 0.01
+ 0.03
+ 0.06
+ 0.05
+ 0.08
+ 0.01
+ 0.01
+ 0.01
+ 0.02
+ 0.02
+ 0.01
+ 0.01
0.3
7.0
14.1
1.3
11.5
17.3
35.9
46.1
1.0
0.6
2.2
12.2
9.3
4.2
0.3
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TABLA 3.2 Composición numérica (%) de la dieta de L.
monticola, (DI = numero de excrementos). También se indican
el número de presas por excremento
diversidad de taxones de presas (1<’).
+ 1 SE)
Con cola Sin cola
Machos Hembras Machos Hembras
(DI = 20) (DI = 22) (DI = 17) (DI = 9)
Myriapoda 1.6 0 0 0
Araneae 4.9 3.1 1.0 4.2
Orthoptera 3.3 1.2 1.0 0
Heteroptera 0 0 0 1.4
Homoptera 3.3 5.6 6.9 11.1
Diptera:
Bibio sp. 54.1 59.5 73.5 59.7
Others 3.3 4.3 3.9 4.2
Hymenoptera:
Formicidae . 0 1.8 0 0
Coleoptera:
Coccinella sp. 8.2 6.1 2.0 6.9
Curculionidae 3.3 4.3 2.9 2.8
Otros 16.4 12.9 8.8 8.3
Larvas de Insecto 1.6 1.2 0 1.4
Número total 61 163 173 108
Presas/excremento
3.8±0.8 7.1±1.5 10.2±2.5 12.0±3.4
1.56 1.46 1.02 1.43
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marginalmente más alto (test de la U de Mann-Whitney, U =
1.88, P = 0.06, dos colas) que en machos con cola (2.2 +
0.9). El número de moscas del género BilMo sp. en los
excrementos no fue significativamente diferente (U = 1.40,
P = 0.16, dos colas) entre hembras con (7.2 ± 2.6) y sin
cola (4.1 ± 1.5).
Electividad
Los valores de electividad para los diferentes tipos
de presas estuvieron significativamente correlacionados en
machos (comparación entre individuos con y sin cola:
Correlación de Spearxnan, rs = 0.69, P = 0.02) y hembras
= 0.74, P = 0.01). Los valores de electividad para los
tipos de presas más importantes muestran que las hormigas
fueron evitadas (Tabla 3.3). Lo mismo ocurre para las
moscas que no son del género BilMo y los saltamontes. Por
el contrario, las moscas del género Bibio fueron preferidas
por todos los grupos, al igual que los coleópteros, en
especial los del género Coccínella sp. Por último, los
homópteros y arañas fueron capturados en proporciones
similares a su disponibilidad.
Tamaño de presa
Tanto los machos como las hembras capturaron presas de
tallas mayores que las disponibles en el hábitat (Tests de
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TABLA3.3— Electividad de los diferentes tipos de presas en
la dieta de individuos con cola y sin cola de 1k montícola
basados en el indice de electividad de Ivlev (E).
Con cola Sin cola
Machos Hembras Machos Hembras
Myriapoda 0.85 -1 -l -l
Araneae 0.27 0.04 -0.48 0.19
Orthoptera -0.42 -0.74 -0.78 -1
Heteroptera -1 -1 -1 0.46
Homoptera -0.29 -0.04 0.06 0.30
Diptera:
Sitio sp. 0.62 0.64 0.70 0.65
Others -0.73 -0.66 -0.68 -0.66
Hymenoptera:
Formicidae -1 -0.99 -1 -1
Coleoptera:
Coccinella sp. 0.94 0.92 0.77 0.93
Curculionidae 0.44 0.54 0.39 0.37
Otros 0.48 0.38 0.21 0.18
Larvas de Insecto 0.85 0.81 -l 0.83
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Machos con cola
~ Hembras con cola
Machos sin cola
[1111Hembras sin cola
1-3 3-6
Tamaño de presa (mm)
Figura 3.1 — Abundancia relativa (%) de las clases de tamaño
de las presas en la dieta de 1k montícola. Los puntos
conectados por la línea indican la abundancia relativa de
las clases de tamaño de los invertebrados disponibles en el
hábitat.
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la X2, P < 0.0001 en todos los casos) (Fíg. 3.1). El tamaño
de las presas fue mayor en los machos con cola que en los
machos sin cola (X2 - 4.67, 1 gí, 1’ = 0.03), pero no hubo
diferencias significativas en el tamaño de las presas de
las hembras con y sin cola <><2 - 1.57, 2 gí, 1’ = 0.46).
Tasas de alimentación y tiempo de manejo
Las tasas alimenticias de los machos con cola (SE ± SE
= 0.12 ± 0.06 intentos de caza/5 mm) y sin cola (0.16 +
0.10 intentos/5 mm) no fueron significativamente
diferentes (U de Mann-Whitney, U = 0.03, DI
1 = 26, DI2 = 33,
1’ = 0.98, dos colas). Tampoco fueron diferentes (U = 1.19,
DI1 = 8, DI2 = 14, 1’ = 0.24, dos colas) las tasas de las
hembras con (0.45 ± 0.23) y sin cola (0.26 ±0.15>.
Los tiempos de manejo más cortos los requirieron los
homópteros (2.3 ± 0.8 seg, DI = 6, datos reunidos) y las
moscas del género BilMo (6.7 ± 0.5 seg, DI = 24). Otros
tipos de presas como los coleópteros <48.3 ± 9.5 seg, DI =
17) y saltamontes (50.3 ± 22.0 seg, DI = 7) requirieron
tiempos de manejo más largos, pero estas presas que
requerían tiempos de manejos prolongados fueron
frecuentemente capturadas en un sitio y llevadas a otro
lugar (presumiblemente más seguro) donde eran ingeridas.
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Microhábitats y tácticas empleadas para la captura de presas
La abundancia y diversidad de invertebrados fue más
alta en zonas con hierba y matorrales que en las rocas
(Tabla 3.4). La utilización de microhábitats para capturar
las presas fue diferente entre machos con y sin cola (X2 =
124.2, 3 gí, 1’ < 0.0001)(Tabla 3.4). Los machos con cola
frecuentemente buscaron alimento por debajo y en los
matorrales, mientras que los machos sin cola usaron las
rocas en una proporción mayor. Las hembras con y sin cola
también usaron los microhábitats de manera diferente (2<2 =
41.7, 3 gí, P < 0.0001); las rocas y rocas rodeadas de
hierba fueron usadas en proporciones similares, mientras
que los matorrales fueron sólo usados por las hembras con
cola aunque en pequeña proporción, y la hierba fue usada
sólo por las hembras sin cola. Los microhábitats utilizados
por los machos con cola fueron significativamente
diferentes (2<2 - 151.3, 3 gí, P < 0.0001) de los usados por
las hembras con cola. Sin embargo, los microhábitats usados
por los machos sin cola no fueron diferentes de los
utilizados por las hembras sin cola (X2 - 0.7, 3 gí, P =
0.70) (Tabla 3.4).
Se observó una diferencia clara entre machos y hembras
en el número de intentos de caza asociados con cada táctica
de búsqueda de alimento. Las hembras con y sin cola
utilizaron exclusivamente la caza al acecho (“sit-and-
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TABLA 3.4 — Utilización de microhábitats mientras se busca
alimento (% de intentos de caza) por L. montícola con y sin
cola. El número de individuos aparece indicado entre
paréntesis. DI = numero total de intentos de caza. También
se indica la abundancia estimada (media ± 1 SE de
presas/muestra) y la diversidad (H’ ) de la presas
disponibles en cada microhábitat.
DI Rocas Hierba/rocas Hierba Matorral
17.6
60.9
56.7
53.3
Con cola:
Machos (26)34
Hembras (8)23
Sin cola:
Machos (33)30
Hembras (14)30
Presas disponibles:
Abundancia 1.1 ± 0.1
Ii’ 1.39
23. 5
30.4
20.0
20.0
2.3 ±0.2
1.65
11.8
o
16.7
26.7
47.1
8.7
6.6
o
3.6 ±0.2 2.8 ±0.2
1.84 2.00
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wait”) (100 % de los intentos de caza con esta táctica),
mientras que los machos usaron tanto el acecho (58.8 % en
los con cola frente a 63.3 % en los sin cola) como la
búsqueda activa (“widely foraging”)(41.2 % en los con cola
frente a 36.7 % en los sin cola). Sin embargo, la condición
de la cola, no afectó significativamente las tácticas
empleadas por los machos (2<2 - 0.84, 1 gí, P = 0.36) ni por
las hembras.
DISCUSION
Oportunismo en la dieta
La relación observada entre la abundancia relativa de
presas en el campo y su representación en la dieta de las
lagartijas indica que L. monticola consume los tipos de
presas más abundantes. Al igual que muchas otras especies
L. monticola evita las hormigas, a pesar de ser un recurso
abundante y estacionalmente estable (Pianka 1986). La
pérdida de la cola no modifica sustancialmente este patrón.
Sin embargo, la dieta primaveral de los machos sin cola,
basada casi exclusivamente en las moscas relativamente
pequeñas del género Bibio (4.8 mm3) podría sugerir que se
trata de una dieta subóptima (Sih 1980). La gran abundancia
de esta presa puede incrementar su tasa de encuentro por
las lagartijas, de modo que los costes de búsqueda de
presas disminuirían (Anderson y Karasov 1981).
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Los valores de diversidad trófica más bajos
encontrados en los machos sin cola parecen reflejar un
oportunismo trófico al alimentarse de presas fácilmente
capturables como son las moscas del género BilMo. Las
lagartijas sin cola, moviéndose lo menos posible para
evitar el riesgo de predación (Formanowicz et al. 1990),
podrían no ser capaces de seleccionar las presas más
favorables, y en vez de eso comerían una mayor proporción
de las presas encontradas. Si buscaran o esperaran presas
de mayor calidad podrían gastar demasiado tiempo y energía
en la búsqueda de alimento.
Ingestión de alimento
Las tasas de alimentación similares encontradas en la
lagartijas con y sin cola no apoyan la hipótesis de un
incremento en la ingestión de alimento de los individuos
sin cola (Dial y Fitzpatrick 1981), al menos durante la
estación reproductora. Alternativamente, aún manteniendo
tasas de alimentación similares, las lagartijas sin cola
podrían necesitar invertir más tiempo en la búsqueda del
alimento debido a su baja movilidad. Los machos sin cola
capturaron más moscas del género BilMo que los machos con
cola. Estas moscas son muy abundantes durante la primavera
y son fácilmente capturables por las lagartijas que
permanecen quietas soleándose en las rocas. Así, el
incremento en el número de presas capturadas durante la
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primavera podría ser una consecuencia de la inmovilidad de
las lagartijas sin cola. La adopción de una estrategia de
cripsis (presumiblemente antipredatoria) podría también
disminuir los costes energéticos de la búsqueda del
alimento.
Los machos sin cola consumieron presas de menor tamaño
que los machos con cola debido a la alta proporción de
moscas del género BilMo en su dieta. Pough y Andrews (1985
a) demostraron que a medida que se incrementa el tamaño de
presa decrece el número de presas que una lagartija come.
Así, los machos con cola podrían preferir invertir menos
tiempo en la búsqueda de alimento mediante la captura de
presas más grandes para disponer de más tiempo para
actividades sociales y reproductoras. Por el contrario, los
machos sin cola que comen presas más pequeñas, fácilmente
capturables y que requieren tiempos de manejo cortos,
podrían tener poco tiempo disponible para interacciones
sociales. Esto no sería una demanda conflictiva muy
importante, porque la pérdida de la cola hace disminuir el
status social de los individuos (Fox y Rotsker 1982, Fox et
al. 1990) y los subordinados sólo pueden obtener escasas
cópulas (Trivers 1976, Stamps 1977). Sin embargo, la
supervivencia del individuo puede incrementarse si se
reduce el tiempo en el que están expuestos mientras buscan
pareja y compiten con otros machos, y además, estas
energías ahorradas podrían ser dedicadas a la regeneración
de la cola.
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Estrategiasde búsqueda de alimento
Los posibles efectos de la pérdida de la cola sobre
las estrategias de búsqueda de alimento podrían ser
distintos para los machos que para las hembras, ya que las
hembras fueron exclusivamente cazadores al acecho, mientras
que los machos utilizaron ambas estrategias. Otras especies
cambian sus estrategias en respuesta a fluctuaciones en la
disponibilidad de alimento (Dunham 1983), o factores
medioambientales como la fuerza del viento (Robinson y
Cunningham 1978). La flexibilidad de comportamiento de los
machos de E.. montícola podría estar relacionada con su
mayor movilidad en comparación con las hembras. Durante la
estación reproductora los machos se mueven frecuentemente
por su área de campeo para localizar y cortejar a las
hembras <Rose 1981, Stamps 1983), y los machos podrían
simultáneamente buscar alimento mientras se mueven buscando
hembras. Esta sería una estrategia oportunista, y de hecho
es difícil distinguir en el campo los movimientos
realizados para buscar alimento o pareja, o para evitar a
los predadores o machos competidores (Pietruszka 1986). Sin
embargo, los cambios temporales en el modo de búsqueda de
alimento podrían estar limitados por restricciones
morfológicas y fisiológicas (Vitt y Congdon 1978, Moermond
1979, Huey y Pianka 1981), y esto podría explicar que las
lagartijas sin cola no alteren sus tácticas de búsqueda de
alimento.
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La pérdida de la cola aparentemente favorece en E..
monticola la búsqueda de alimento en las rocas. Los
caracteres morfológicos están asociados con el
comportamiento de locomoción, y la eficiencia con la que la
estructura del medio puede ser usada depende de los modos
de locomoción (Pounds 1988, Losos 1990 a, b). Las
lagartijas sin cola parecen usar aquellos microhábitats más
adecuados para sus características morfológicas y
locomotoras (ver capítulo 1). Así, las lagartijas sin cola
prefieren buscar alimento en las rocas o en la hierba que
rodea estas rocas, mientras que raramente usan los
matorrales y áreas de hierba lejos de las rocas. La cola es
importante para mantener el equilibrio y su pérdida reduce
la habilidad para subir y mantenerse en situaciones
inestables como en las ramas de los matorrales (Ballinger
1973). Las especies de lagartijas que normalmente suben por
ramas finas o se desplazan por encima de estas,
frecuentemente distribuyen su peso por una superficie lo
mayor posible mediante la posesión de una cola larga
(Arnold 1988). Buscando el alimento en las rocas o en sus
cercanías las lagartijas sin cola podrían disminuir el
riesgo de predación, ya que lejos de las rocas la velocidad
de carrera y habilidad para moverse son más importantes
para escapar, y los individuos que busquen alimento durante
mucho tiempo en sitios expuestos podrían tener menores
posibilidades de supervivencia (Fox 1978).
— 89 —
Dieta y búsqueda del alimento
El uso de las rocas podría ser conflictivo con otros
requerimientos, dado que la disponibilidad de invertebrados
es menor en las zonas rocosas que con vegetación. Así, las
lagartijas sin cola podrían crecer más despacio (Vitt et
al. 1977, Ballinger y Tinkle 1979), y usar más deprisa sus
reservas de grasa (Vitt et al. 1977, Dial y Fitzpatrick
1981).
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Capitulo 4.
CONSECUENCIAS DE LA PERDIDA DE LA
COLA SOBRE LOS PATRONES DE MOVIMIENTO
Y TAMAÑO DEL DOMINIO VITAL DE
MACHOS REPRODUCTORES
INTRODUCCION
Los Lacértidos son especies insectívoras que viven
generalmente en zonas de poca visibilidad. Los machos
raramente defienden un territorio exclusivo y sus dominios
vitales se solapan extensamente (Stamps 1977, 1983). No hay
datos disponibles sobre los patrones de uso del espacio y
de Lacerta monticola en el campo (Salvador 1984, pero ver
Pérez-Mellado et al. 1987, para el periodo
postreproductivo), aunque nuestras observaciones de campo y
en terrario indican la existencia de una jerarquía de
dominancia lineal entre los machos (capítulo 5), y un
solapamiento extenso de sus dominios vitales.
La poliginia está ampliamente extendida entre los
saurios, aunque el número de hembras que corresponden a
cada macho es muy variable (Stamps 1983, Davíes 1991). El
número de hembras es aproximadamente el doble que el de
machos en E.. montícola (Pérez-Mellado et al. 1987, y datos
inéditos). Para copular, los machos deben ir a buscar a la
hembra a su propio dominio vital y cortejarla allí (Stamps
1983). Una serie de cortejos frecuentes parecen ser
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aparentemente necesarios para asegurar que la hembra sea
receptiva al macho (Ruby 1981). Para acceder a más de una
hembra, los machos deberían incrementar sus movimientos, ya
que las búsquedas repetidas por su dominio vital establecen
una tasa mayor de encuentros del macho con las hembras
(McCloskey et al. 1987).
En este capítulo se plantea la hipótesis de que para
ser menos conspicuos y debido a sus dificultades
locomotoras evitar ser depredados, los machos sin cola
podrían modificar los patrones de movimiento y de uso del
espacio durante la estación reproductora. Se predice que
los machos sin cola (1) disminuirán sus niveles de
actividad, (2) reducirán sus movimientos, (3) disminuirán
el tamaño de su dominio vital, y (4) tendrían un acceso
reducido a las hembras. En este capítulo se examina
experimentalmente en el campo y durante la estación
reproductiva los efectos de la pérdida de la cola en los
machos de la lagartija serrana E.. monticola sobre (1) el
uso del tiempo, (2) los patrones y la frecuencia de
movimientos, y (3) el tamaño del dominio vital.
MATERIAL Y METODOS
Diseño experimental
El experimento fue llevado a cabo de Mayo a Junio de
1990 en las cuatro parcelas de estudio situadas en el
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Cerro de Valdemartin (Sierra de Guadarrama)(ver área de
estudio). Las lagartijas sin cola se comportaron muy
desconfiadamente y su capturabilidad fue más baja. Por eso,
para incrementar el tamaño de muestra los datos de machos
con cola de las dos parcelas control y de machos sin cola
de las dos parcelas experimentales fueron respectivamente
reunidos.
Se efectuaron recorridos regulares por las cuadrículas
de las parcelas, entre las 7.00 y 14.00 h (hora solar),
para buscar lagartijas. El esfuerzo de muestreo fue similar
en todas las parcelas, siendo cada una de ellas visitada un
día por semana. Las lagartijas eran capturadas mediante
lazo y se anotaba para cada individuo la longitud cabeza-
cuerpo y longitud de la cola, con una precisión de 1 mm, y
peso (mediante una pesola de 0.05 g de precisión). Cada
ejemplar era marcado mediante corte de dedos asignándole un
código individual, y también se les marcaba con pintura en
el dorso para identificarles temporalmente a distancia. En
las parcelas experimentales se cortó la cola a unos 17 mm
de la cloaca a algunos de los machos presentes. La pérdida
de peso (porcentaje del peso total) que supuso el cortarles
la cola a los machos fue 15.8 ± 0.7 U Solamente se
utilizaron individuos adultos en los análisis. La LCC de
los machos marcados asignados al tratamiento control (iE +
SE = 69.9 ± 1.6 mm, DI = 29) no fue significativamente
diferente (ANOS/A, E = 0.14, P = 0.93) de la LCC de los
machos asignados al tratamiento experimental a los que se
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les cortó la cola (x ±SE = 70.0 ±1.3 mm, DI = 40).
Uso del tiempo y patrones de movimiento
Las lagartijas eran observadas con prismáticos a una
distancia de 5-7 m, y los datos sobre comportamiento fueron
registrados en una grabadora de bolsillo. Las lagartijas se
habituaron rápidamente y no parecían reaccionar ante la
presencia de un observador. Solamente observaciones de 20
mm o más largas fueron usadas (el tiempo medio por
individuo fue 26.4 ± 0.8 mm, totalizando unas 26 h de
observación), y sólo se analizó un periodo de observación
de cada individuo. En las parcelas experimentales, las
observaciones fueron realizadas al menos una semana después
de cortarles la cola.
Los comportamientos de las lagartijas fueron
clasificados de acuerdo a las siguientes definiciones.
“SOLEANDOSE”: la lagartija permanece expuesta al sol sin
moverse durante una parada prolongada (más de 15 seg), con
el cuerpo más o menos aplastado contra el sustrato.
“DESCANSANDO”: la lagartija permanece en un lugar sombreado
como una grieta o bajo un matorral durante un periodo
prolongado de tiempo. “MOVIENDOSE”: la lagartija corre más
de dos segundos y más de 10 cm. Si se mueve menos de este
tiempo y distancia se consideraban movimientos de
acomodación (por ej. pequeños cambios de posición durante
los soleamientos). El movimiento se clasificó como
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“Andando”, cuando la lagartija anda o corre pero no saca la
lengua (tongue-flick), o “Buscando”, andando lentamente con
pausas cortas y sacando la lengua intermitentemente
(tongue-flicking). La lagartija mantiene la cabeza cerca
del suelo y la mueve de un lado a otro, con paradas para
investigar cuidadosamente, mientras saca la lengua para
detectar sustancias químicas del ambiente mediante
quimiorrecepción. No fue posible determinar si las
lagartijas estaban intentando detectar presas, hembras o
predadores potenciales. “ALERTA”: la lagartija permanece
sin moverse con la cabeza elevada. Este comportamiento es
frecuentemente seguido de cortas carreras para capturar
presas. “COMIENDO”: se refiere a capturas o intentos de
captura de presas, e incluye el tiempo de manejo. “SOCIAL”:
incluye interacciones sociales (cuando un individuo amenaza
o persigue a otro individuo) y comportamientos sexuales
(cuando un macho sigue el rastro de una hembra, cortejos y
cópulas). “OTROS”: incluye defecación, pausas cortas y
movimientos de acomodación.
Cuando la lagartija se movía se anotó la distancia
recorrida en cada movimiento, y el tiempo que pasaba
moviéndose en cada microhábitat: rocas (MaS/-ROCAS), hierba
(MOS/-HIERBA) o matorrales (MOS/-MATORE). Se calcularon los
movimientos de cada individuo como la media de todo su
periodo de observación (distancia movida en m/min de
observación; MDIST); la frecuencia de movimientos se
definió como el número de movimientos por minuto de
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observación (MFRE), y la velocidad media se definió como la
distancia recorrida partida por el tiempo empleado en
recorrerla (expresada en cm/seg)(MVELOC). Puesto que las
lagartijas podían moverse durante el mismo tiempo y
recorrer la misma distancia con muchos movimientos cortos o
con pocos movimientos pero largos, se calculó el número de
movimientos por minuto del tiempo dedicado a moverse
(MREL). Se consideró una “secuencia de movimientos” al
conjunto de movimientos y pausas cortas (menos de 15 seg)
entre otros dos comportamientos de larga duración
(frecuentemente soleamientos o descansos), y se calculó la
duración media de una secuencia de movimientos (SECTIEMP) y
la distancia media recorrida durante una secuencia de
movimientos (SECDIST). También se calculó la proporción del
tiempo dedicado a pausas cortas en las secuencias de
movimiento (PAUSAS), y la frecuencia de saltos, normalmente
de una roca a otra, por minuto de movimiento (SALTOS).
Tamaño del dominio vital
Para estimar el tamaño del dominio vital se anotaba en
un mapa la posición de cada macho capturado u observado con
respecto a las marcas de las parcelas. El dominio vital de
cada macho fue definido por el área de un polígono convexo
que rodea todos los puntos exteriores de sus localizaciones
en el mapa (Rose 1982, Christian y Waldschmidt 1984). Se
determinó el numero medio de puntos que representaban un
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tamaño de muestra adecuado para esta especie, para ello se
representó el número de puntos frente al tamaño del área
acumulado, expresado como porcentaje del tamaño máximo
obtenido (Rose 1982). Aproximadamente con diez puntos se
describe el 80 % del dominio vital, así que se consideró
este número como el mínimo para estimar el dominio vital en
esta población. Los cálculos se hicieron con el programa
MCPAAL (Micro-.computer Programs for the Analysis of Animal
Locations; diseñado por M. Stúwe y Ch. E. Blohowiak>.
Análisis de los datos
Se llevó a cabo un análisis de componentes principales
(PCA> con las variables que describían el movimiento de los
machos. Los datos originales fueron previamente
normalizados por medio de la transformación angular
(variables porcentuales) o logarítmica. La solución
factorial inicial fue rotada por el procedimiento Varimax
(Nie et al. 1975). Se determinó la media y el error
standard de las coordenadas en cada componente de las
observaciones de machos con y sin cola, y puesto que estas
coordenadas estaban distribuidas normalmente, se evaluaron
las diferencias entre grupos con un análisis unifactorial
de la varianza (Sokal y Rohlf 1981). Otros datos se
analizaron con tests no paramétricos descritos en Siegel
(1956), considerándose una alpha de 0.05 en un test de dos
colas como significativa.
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RESULTADOS
Uso del tiempo
La actividad más frecuente fueron los soleamientos,
que ocuparon más del 50 % del tiempo de las lagartijas,
seguido de los descansos en la sombra (Fig. 4.1). El tiempo
dedicado a comportamientos sociales y sexuales fué
limitado. La pérdida de la cola no alteró el tiempo
dedicado a estas actividades (Tests de la U de Mann-
Whitney, P > 0.2 en todos los casos). Sin embargo, los
machos con cola pasaron significativamente más tiempo
moviéndose que los machos sin cola (Test de la U de Mann-
Whitney, U = 2.01, 1’ = 0.04).
Patrones de movimiento
En el PCA realizado con las variables que describen el
movimiento de los machos (Tabla 4.1) se obtuvieron cuatro
componentes principales (PCs) con autovalores mayores de
uno, que en conjunto explicaban el 81.7 % de la varianza
(Tabla 4.2). El PC-1 estaba correlacionado positivamente
con las variables que describen las secuencias largas de
movimiento, con movimientos frecuentes, generalmente
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Figura4.1— Proporción media (±SE) de tiempo pasado en cada
uno de los comportamientos por machos adultos con cola
(rectángulos negros) y sin cola (rectángulos blancos) de E..
montícola.
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TABLA 4.1 — Variables
movimiento de los
±SE)
machos.
que describen los
Ver el texto
patrones de
para las
abreviaciones.
Con cola
(DI = 26)
Sin cola
(DI = 33)
MOVIENDOSE (%)
ANDANDO (%)
BUSCANDO (U
MDIST (m/min)
MFRE (n/mín)
MVELOC (cm/seg)
MREL (n/min mov)
SECTIEMP (seg)
SECDIST (cm)
PAUSAS (%)
SALTOS (n/min)
t.IOV-ROCAS (%)
MOS/-HIERBA (%)
MOV-MATORR (U
25.3 ±3.0
18.2 ±2.6
7.1±1.6
1.2±0.1
2.1 ±0.2
7.9 ±0.6
10.3 ±1.1
23 ±3
140 ±17
19.0±2.2
2.0±0.2
50.0±5.2
9.5±2.6
36.5±5.3
18.5
8.3
10.2
0.8
1.7
7.7
16.2
21
119
27.9
2.7
70.5
11.9
17.5
±3.3
±1.5
±3.5
±0.1
±0.2
±0.4
±2.4
±3
±20
±3.2
±0.6
±4.8
±4.2
it 3.7
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TABlA 4.2 — Correlaciones entre
rotadas y las variables que
movimiento de los machos.
abreviaciones.
PC-l Pc-2
las componentes principales
describen los patrones de
Ver el texto para las
PC-3 PC-4
MOVIENDOSE
ANDANDO
BUSCANDO
MDIST
MFRE
MS/ELOC
MREL
SECTIEMP
SECDIST
PAUSAS
SALTOS
MOV-ROCAS
MOV-HIERBA
MOV-MATORE
Variación (%)
0.93
0.28
0.79
0.94
0.86
0.24
-0.60
0.89
0.92
-0.13
0.61
0.08
-0.16
0.15
43.0
-0.22
-0.18
-0.10
-0.08
0.13
0.44
0.56
-0.23
-0.15
0.66
0.40
0.83
-0.14
-0.79
18.1
-0.16
-0.10
-0.09
0.10
-0.05
0.70
0.24
-0.14
0.14
0.01
0.11
-0.43
0.86
-0.19
11.2
0.06
0.86
-0.58
0.15
0.13
0.27
-0.19
0.05
0.22
-0.08
0.39
0.10
-0.17
0.07
9.4
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asociados con comportamiento de búsqueda. El PC-2 estuvo
positivamente asociado con movimientos cortos sobre las
rocas y con secuencias de movimientos en las que se dedica
mucho tiempo a las pausas, mientras que negativamente se
asocia con movimientos sobre o a través de los matorrales.
El PC-3 estaba asociado positivamente con movimientos sobre
la hierba realizados a gran velocidad. Por último, el PC-4
estuvo positivamente asociado con movimientos “andando”, y
negativamente correlacionado con movimientos “buscando”.
Los análisis de varianza realizados sobre las
coordenadas en cada componente no mostraron diferencias
significativas entre machos con y sin cola ni en el PC-l (E’
= 1.01, P = 0.30) ni en el PC-3 (E’ = 0.01, P = 0.92) (Fig.
4.2). Sin embargo, si que se encontraron diferencias
significativas en el PC-2 (E’ = 11.02, P = 0.0016), que
indican que los machos sin cola pasaron más tiempo
moviéndose sobre las rocas, con movimientos más cortos y
con mas pausas, mientras que los machos con cola también se
movieron sobre matorrales, con movimientos más largos y
menos pausas. También se encontraron diferencias
significativas en el PC-4 (E’ = 6.34, 1’ = 0.015) que
muestran que los machos sin cola pasaron más tiempo
“buscando” que los machos con cola, quienes pasaron más
tiempo “andando”.
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Figura 4.2 - Media (± 1 SE) de las coordenadas de las
variables que describen el movimiento de los machos adultos
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Tamaño del dominio vital
El número medio de puntos utilizado para estimar el
tamaño del área en machos con cola (i~ ± SE = 21.6 ±3.9) y
en machos sin cola (i~ ± SE = 17.4 ± 2.3) no fue
significativamente diferente (Test de la U de Mann-Whitney,
U = 0.91, P = 0.36). Tampoco, la LCC de los machos con cola
(x ±SE = 67.7 ± 2.6 mm) y sin cola (67.0 ± 1.5 mm) para
los que se estimó el tamaño de su dominio vital no fue
significativamente diferente (Test de la U de Mann-Whitney,
U = 0.07, LP = 0.95). El tamaño del dominio vital no está
correlacionado significativamente con la LCC de los machos
con cola (Correlación de Spearman, r5 = 0.09, P = 0.80) ni
con la de los sin cola (Correlación de Spearman, r5 = 0.29,
LP = 0.28). Por consiguiente, los datos fueron agrupados
para los análisis posteriores. El dominio vital de los
machos con cola (7± SE = 425.0 ± 26.4 m2 DI - 8) fue
significativamente mayor (Test de la U de Mann-Whitney, U =
3.00, P = 0.003) que el de los machos sin cola (1 ±SE =
205.2 ± 33.0 m2, DI = 15).
DISCUSION
Uso del tiempo y patrones de movimiento
La pérdida de la cola no alteró sustancialmente el uso
del tiempo en los machos, excepto el tiempo dedicado a
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moverse. Todas las lagartijas emplearon la mayor parte de
su tiempo en calentarse mediante largas exposiciones al
sol, lo cual es una característica general de todas las
especies que viven a gran altura (Hertz y Huey 1981, Van
Damme et al. 1989). Por el contrario, el escaso tiempo
dedicado a interacciones sociales podría ser debido a la
complejidad estructural del hábitat ocupado, que no
favorece los encuentros entre individuos (Stamps 1977).
Una cola larga es útil para mantener el equilibrio del
cuerpo y ayuda a incrementar la velocidad de carrera
(Ballinger 1973, Ballinger et al. 1979, Punzo 1982), y
también disminuye la probabilidad de que un predador
capture a la lagartija (Vitt 1983). Los machos son más
conspicuos durante la estación reproductora, ya que se
están moviendo para buscar hembras (Rose 1981). La pérdida
de la cola en los machos afecta a su capacidad de moverse,
y consecuentemente debería influir en la búsqueda de
hembras. También puede haber un conflicto entre maximizar
la probabilidad de encontrar hembras y minimizar el riesgo
de ser capturado por predadores (Magnhagen 1991).
Moviéndose más, los machos podrían ser más visibles para
los predadores potenciales y por ello experimentarían un
riesgo de predación mayor durante la estación reproductora.
La eficiencia con la que un hábitat puede ser usado
depende de los modos de locomoción y de las características
morfológicas desarrolladas para usar el microhábttat
preferido (Losos 1990 a, b). Por eso, los machos de E..
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monticola se mueven preferentemente sobre las rocas ya que
tienen adaptaciones morfológicas en la cabeza y cuerpo que
parecen apropiadas para introducirse en las grietas de las
formaciones rocosas (Arnold 1973), aunque también usan los
matorrales y la hierba. Sin embargo, los machos sin cola
prefieren usar las rocas mientras que la vegetación y áreas
abiertas son escasamente utilizadas (ver capítulo 1). Las
especies de saurios que suelen encaramarse por la
vegetación o que se mueven sobre sus ramas normalmente
distribuyen su peso a través de una superficie lo más
extensa posible por medio del desarrollo de una cola larga
(Arnold 1988). Además, la cola es importante para mantener
el equilibrio y su pérdida reduce la habilidad para
mantenerse encaramado en situaciones inestables (Ballinger
1973). Moviéndose sobre las rocas los machos sin cola
incrementarían sus posibilidades de supervivencia, ya que
fuera de estas su velocidad de carrera y habilidad para
moverse están reducidas.
Patrones de movimiento en los que se alternan los
movimientos con las pausas está ampliamente extendidos
entre los saurios (Avery et al. 1987 a, b, Avery y Bond
1989, Avery 1991). Las pausas han sido explicadas como un
medio de incrementar las oportunidades de detectar
visualmente a las presas o a los predadores (Avery 1991).
La confusión que puede causar la alternancia de episodios
de actividad y descanso puede ser una estrategia
antipredatoria, del mismo modo que los cambios repentinos
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de dirección (Avery et al. 1987 b). Los resultados
obtenidos indican que las lagartijas sin cola pasan más
tiempo paradas durante las secuencias de movimiento y asi
podrían vigilar más la presencia de posibles predadores.
Alternativamente, las dificultades en la locomoción podrían
ser responsables de las frecuentes pausas efectuadas por
las lagartijas sin cola.
Las lagartijas son capaces de detectar sustancias
químicas de los predadores por medio del sistema
vomeronasal (Thoen et al. 1986, Van Damme et al. 1990 a).
Las lagartijas sin cola tienen una mayor tasa de extrusión
lingual mientras se mueven (“comportamiento de búsqueda’)
que las lagartijas con cola, y quizás podrían estar
detectando sustancias químicas de los predadores
potenciales (las serpientes Coronelía austriaca y Vipera
latastel en el área de estudio, observación personal).
También, los machos podrían usar la quimiorrecepción para
seguir los rastros dejados por las hembras conespecíficas
(Cooper y Vitt 1986), disminuyendo los costes de búsqueda y
el riesgo de predación.
Tamaño del dominio vital
Los resultados muestran una reducción del tamaño del
dominio vital en los machos sin cola. El tamaño del dominio
vital está frecuentemente relacionado con los
requerimientos energéticos del individuo (Schoener 1983,
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Christian y Waldschmidt 1984). Sin embargo, un dominio
vital de gran tamaño incrementa los costes metabólicos de
desplazamiento independientemente de la función de éste. El
tamaño del dominio vital de los machos se explica mejor por
razones sexuales que por consideraciones energéticas. Los
dominios vitales de los machos son mayores que los de las
hembras, y mayores que los que necesitarían para satisfacer
los requerimientos energéticos (Rose 1982). Además, el
tamaño del dominio vital puede ser independiente del nivel
de recursos alimenticios durante la estación reproductora
(Simon 1975). Por eso, para los machos sin cola sería más
costoso tener un dominio vital mayor, ya que un incremento
de movimientos para recorrerlo incrementaría el riesgo de
predación.
Se ha descrito una relación directa entre la
dominancia social y el tamaño del dominio vital (Brattstrom
1974, Fox et al. 1981). Así, el menor tamaño de los
dominios vitales de los machos sin cola podría ser
parcialmente explicado por su status social, ya que la
pérdida de la cola conlíeva una disminución del status
social (Fox y Rostker 1982, Fox et al. 1990, ver capitulo
5). Además, un dominio vital extenso podría requerir
frecuentes movimientos para impedir el acceso de otros
machos competidores a las hembras presentes en él (Stamps
1977), y los machos sin cola tendrían poco éxito en las
interacciones con los machos vecinos con cola.
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Los individuos sin cola de ata stansburiana tuvieron
un status social más bajo (Fox y Eostker 1982, Fox et al.
1990) y los individuos dominantes ocuparon dominios vitales
de mayor calidad que las de los subordinados (Fox et al.
1981). En el área de estudio hay el doble de hembras que de
machos (datos inéditos). Los machos con cola dominantes
podrían habitar dominios vitales mayores para poder acceder
a un mayor número de hembras, mientras que los subordinados
sin cola tendrían que habitar dominios vitales más pequeños
con un menor acceso a las hembras.
Aunque los machos sin cola podrían perder status
social, los efectos sobre el éxito reproductivo son
desconocidos (pero ver capítulo 5). Los machos subordinados
generalmente cortejan mucho menos a las hembras que los
dominantes, por lo que podrían tener un menor éxito
reproductivo (Werner 1978, Ruby 1981, Stamps 1983). Además,
los machos dominantes llevan a cabo la mayor parte de las
cópulas, mientras que los subordinados sólo consiguen unas
pocas (Trivers 1976, Stamps 1977, Werner 1978, Ruby 1981).
Si los machos sin cola son subordinados, entonces los
machos con cola vecinos tendrían un mayor éxito
reproductivo.
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Capitulo 5.
CONSECUENCIAS DE LA PERDIDA DE LA
COLA SOBRE EL STATUS SOCIAL
Y EXITO REPRODUCTIVO
INTRODUCCION
Entre otros costes de la autotomía (Arnold 1988), se
ha demostrado que la pérdida de la cola induce una pérdida
potencial del status social de los juveniles y subadultos
de Uta stansburiana (Fox y Rotsker 1982, Fox et al. 1990).
Una de las consecuencias más importantes del status social
es que los individuos dominantes podrían obtener un mayor
número de cópulas y consecuentemente podrían dejar más
descendencia que los subordinados (Dewsbury 1982). Si esto
ocurriera en saurios la pérdida de la cola en los machos
adultos podría reducir su éxito reproductivo.
Los costes de la regeneración de la cola pueden ser
asumidos mediante un incremento de la cantidad de alimento
ingerido (Dial y Fitzpatrick 1981, pero ver capítulo 3) o
mediante el desvío de la energía que estaba destinada a
otras funciones, como el crecimiento somático (Ballinger y
Tinkle 1979) o el esfuerzo reproductivo (Dial y Fitzpatrick
1981). Por otra parte, unos altos niveles de agresión
intraespecífica podrían reducir la supervivencia de los
machos debido a que la agresión conlíeva un balance
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negativo de energía (Marler y Moore 1988, 1991). De este
modo, si los machos sin cola mantuvieran unos niveles bajos
de agresión podrían ahorrar energía para dedicarla a la
regeneración de la cola y así incrementar sus posibilidades
de supervivencia.
La pérdida de la cola en las hembras reduce el tamaño
de la puesta o la masa y contenido energético de los huevos
(Smyth 1974, Dial y Fitzpatrick 1981). Además, la cola de
las hembras podría actuar como una señal de su capacidad
reproductiva potencial, puesto que en la cola se almacenan
recursos energéticos, y este factor podría ser importante
en la elección de pareja (Fox et al. 1990), pudiendo
provocar que las hembras sin cola sean menos atractivas
para los machos.
En este capítulo se va a comprobar la validez de estas
hipótesis mediante la manipulación, en un cercado al aire
libre en condiciones seminaturales, de la condición de la
cola de lagartijas serranas (Lacerta monticola). Se muestra
que la pérdida de la cola reduce el status social y el
acceso a las hembras en los machos. Además, las hembras sin
cola son menos cortejadas y reciben menos cópulas que las
hembras con cola, apoyando la hipótesis de que la ausencia
de cola indica una disminución del potencial reproductivo.
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MATERIAL Y METODOS
Diseño experimental
Se capturaron veinte individuos adultos de E..
monticola (diez machos: LCC (x ± SE) = 76.6 ± 0.2 mm; peso
= 9.5 ± 0.1 g; diez hembras: LCC = 75.4 ±0.4 mm; peso =
7.1 ±0.2 g) cerca del Puerto de Navacerrada (altitud 1850
m, Madrid) el 13 de Mayo de 1991. Los individuos se
seleccionaron dentro de cada sexo de modo que sus LCC
fueran similares. Las lagartijas fueron en el mismo día
introducidas todas juntas en un cercado al aire libre en
condiciones seminaturales (20 x 12 m) situado en la
estación biológica de “El Ventorrillo” (altitud 1500 ni, a 5
Km del sitio de captura). El cercado estaba vallado con una
pared de plástico sujeta por palos de madera, y en el
interior estaba cubierto de hierba y plantas anuales que
ptoveían suficientes invertebrados que sirvieron como
alimento de las lagartijas. También se colocaron tres filas
de siete hábitats circulares cada una. Estos hábitats
medían 1 m de diámetro y cada uno consistía en 11.8 ± 0.7
piedras con un diámetro máximo de 28.8 ± 1.0 cm, un tronco
de 46.8 ±4.5 cm de largo por 17.4 ± 0.9 cm de ancho, y un
matorral de piorno (Cytisus oromediterraneus).
Una semana después se les quitó la cola
aproximadamente a unos 17 mm de la cloaca a cinco machos y
cinco hembras elegidos al azar. Cada lagartija fue pesada y
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marcada por corte de dedos y con pintura en el dorso. Una
vez a la semana todos los individuos eran recapturados,
repintados y pesados. Los cambios en el peso corporal se
calcularon como el porcentaje de peso ganado o perdido con
respecto al peso inicial.
Observaciones de comportamiento
Para analizar el comportamiento social y reproductivo
se observaron simultáneamente todas las lagartijas
diariamente entre las 8.00 y las 18.00 h desde el 20 de
Mayo al 30 de Junio de 1991. Se consideró como periodo
reproductivo aquel en que las lagartijas se mostraron más
activas, cuando realizaron la mayoría de las interacciones
sociales y todos los cortejos y las cópulas <20 de Mayo al
12 de Junio). Después de esta fecha la actividad y las
interacciones sociales disminuyeron bruscamente y no se
volvió a observar ningún cortejo ni ninguna cópula más,
considerándose como periodo postreproductivo el
transcurrido entre el 13 y el 30 de Junio. Las
observaciones se realizaron con prismáticos desde un
observatorio elevado y se anotaron las interacciones
(luchas, amenazas, persecuciones) cortejos y cópulas que
tuvieron lugar. En base a las observaciones realizadas
durante el periodo reproductivo se construyó una matriz de
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relaciones de dominancia con los resultados de las
interacciones ocurridas entre los diferentes machos. La
probabilidad de linearídad en una jerarquía fue calculada
de acuerdo con el método de Appleby (1983).
Para determinar si la regeneración de la cola podía
cambiar el status social de los machos sin cola, al final
del periodo de observación se provocaron encuentros entre
cada posible par de machos en un terrario neutral que medía
2x2 m, realizándose observaciones de 30 mm para cada
encuentro entre las 12.00 y las 14.00 h. Se calculó un
valor para cada individuo de cada par resultado de la suma
de los patrones de dominancia (amenazas, persecuciones y
suplantaciones) menos la suma de los patrones de sumisión
(“pataleo” de los miembros anteriores y huida) y se definió
al individuo con la puntuación positiva más alta como el
dominante en esa pareja (Fox et al. 1981). Cuando dos
machos estaban juntos pero no se producían comportamientos
de dominancia o sumisión se consideraba como una relación
desconocida.
Por otra parte, se realizaron seguimientos
individuales de los machos durante 15 minutos
ininterrumpidos (~ = 7.3 observaciones/macho en el periodo
reproductivo, x = 2.5 observaciones/macho en el periodo
postreproductivo), registrándose en una grabadora de
bolsillo el tiempo pasado en cada hábitat circular, y el
número de hembras diferentes que se encontraban junto al
macho en el mismo hábitat durante el periodo de
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observación. La diversidad de hábitats visitados se calculó
como la proporción de tiempo pasada en cada hábitat
basándose en el indice de diversidad de Shannon. El valor
medio de todas las observaciones de cada individuo fue
utilizado como un solo dato en los análisis estadísticos.
Los datos se analizaron usando tests no paramétricos
descritos en Siegel (1956), considerándose una alpha de
0.05 en un test de dos colas como significativa.
RESULTADOS
Condición corporal
No se registraron diferencias significativas en el
peso inicial de los machos con y sin cola antes de
cortarles la cola (Test de la U de Mann-Whitney; U = 1.10,
LP = 0.33). Los machos sin cola incrementaron su peso a una
tasa mayor que los con cola durante las tres semanas del
periodo reproductivo (Test de la U de Mann-Whitney; primera
semana: U = 2.37, LP = 0.018; segunda: U = 2.51, LP = 0.012;
tercera: U = 2.16, LP = 0.03) (Fig. 5.1), Sin embargo, no
hubo diferencias en el porcentaje de peso ganado durante el
periodo postreproductivo (Test de la U de Mann-whitney;
cuarta semana: U = 1.67, LP = 0.10; quinta: U = 0.86, LP =
0.39; sexta: U = 1.48, LP = 0.14). La cola de los machos sin
cola no mostró señales de regeneración durante el periodo
reproductivo. Sin embargo, al final del periodo
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postreproductivo las colas de los machos sin cola habían
crecido entre 9 y 55 mm (i ±SE = 29.6 ±9.2).
Interacciones sociales
Periodo reproductivo
Se observaron 237 interacciones entre los machos
durante el periodo reproductivo (Tabla 5.1). Los machos con
cola fueron dominantes en el 92.3 % (DI = 108) de las
interacciones con machos sin cola. Los machos formaron una
jerarquía de dominancia lineal (d = 4.75, LP < 0.0001, K =
0.88), en la cual cada macho con cola fue dominante sobre
uno a cuatro machos con cola y sobre todos los machos sin
cola. Los machos sin cola tuvieron un número limitado de
interacciones entre ellos (N = 11). Los machos con cola
tuvieron más interacciones con otros machos con cola (~ +
SE = 42.4 ± 6.3, rango = 27-62) que con machos sin cola (x
± SE = 23.4 ± 3.3, rango = 14-32) (Test de Wilcoxon; Z =
1.93, LP = 0.04), y más que los machos sin cola entre sí (i~
± SE = 4.4 ± 0.8, rango = 2-6)(Test de la U de Mann-
Whitney; U = 2.51, LP = 0.01).
Periodo postreproductivo
El macho dominante (Cl) murió al final del periodo
reproductivo cuando todos los cortejos y cópulas habían
— 117 —
Status social y cópulas
TABLA 5.1 — Jerarquía de dominancia construida en base a 237
interacciones entre machos de E.. montícola durante el
periodo reproductivo. Los valores se refieren al número de
interacciones. (Código de individuos, C: Con cola, 5: Sin
cola, numero: rango alcanzado).
Dominante
Cl
Subordinado
02 C3 C4 CS S6 S7 58 59 SiO Total
Cl X 21 17 9 15 6 5 3 5 13 94
C2 X 9 8 6 8 3 9 3 5 51
03 2 X 5 6 3 4 4 9 3 36
C4 3 2 X 5 2 3 1 5 3 24
05 1 X 1 1 2 3 4 12
S6 1 1 X 1 2 1 6
57 1 1 X 3 5
58 3 x 1 4
59 1 1 X 1 3
SíO
Total
1 1 X 2
0 28 29 22 39 21 18 21 29 30
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TABLA 5.2 — Matriz de relaciones entre machos de E..
monticola al final del periodo postreproductivo basada en
encuentros en terrario. (1: individuo de la fila dominante
sobre el individuo de la columna; 0: individuo de la
columna dominante sobre el individuo de la fila; ½:
relación desconocida) (Código de individuos como en la
Tabla 1, C: Con cola, 5: Sin cola)
Dominante
C2
Subordinado
58 C3 S6 C4 CS 59 SlO S7 Total
C2 x ½ 1 1 1 1 1 1 1 7.5
58 ½ x ½ 1 1 1 1 1 1 7
C3 0 ½ x 1 1 1 1 1 1 6.5
S6 O O O x 1 1 ½ 1 1 4.5
C4 O O O O X 1 ½ 1 1 3.5
C5 O O O O O X 1 1 1 3
0 0 0 ½ ½ 0 x ½ 1 2.5
S1O 0 0 0 0 0 0 ½ x 1 1.5
S7
Total
0 0 0 0 0 0 0 0 X O
0.5 1 1.5 3.5 4.5 5 5.5 6.5 8
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terminado. Durante el periodo postreproductivo se
observaron un pequeño número de interacciones (DI = 36),
pero los encuentros por pares en terrario mostraron la
presencia de una jerarquía de dominancia lineal (d = 2.25,
LP < 0.01, K = 0.89)(Tabla 5.2). Se observó que dos machos
sin cola ascendieron de status social con respecto al
periodo reproductivo. Estos dos machos fueron los que
habían conseguido un mayor grado de regeneración de la cola
(48 y 55 mm de cola regenerada, frente a 7-10 mm en los
otros tres machos).
Movimientos de los machos y hembras próximas
Durante el periodo reproductivo los machos con cola
tendieron a moverse por hábitats más diversos (H’: i~ ±SE =
0.56 ± 0.07) que los machos sin cola (IZ ±SE = 0.37 ± 0.11)
(Test de la U de Mann-Whitney; U = 1.68, LP = 0.09).
Mientras que durante el periodo postreproductivo la
diversidad media de hábitats visitados no fue
significativamente diferente (Test de la U de Mann-whitney;
U = 0, LP = 1) entre machos con cola (i ±SE = 0.23±0.11)
y sin cola (i~ ±SE = 0.22 ±0.10).
Durante el periodo reproductivo el número medio de
hembras que se encontraban en el mismo “hábitat” ocupado
por un macho con cola durante un periodo de observación (~
±SE = 1.1 ± 0.3) fue significativamente más alto (Test de
la U de Mann-Whitney; U = 2.00, LP = 0.04) que el número de
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hembras que se encontraban con un macho sin cola (SE ±SE =
0.4 ±0.1).
Cortejos y copulas
La pérdida de la cola redujo el número de cortejos
efectuados por los machos (Test de la U de Mann-Whitney; U
= 2.31, P = 0.02) así como el número de cópulas (Test de la
U de Mann-Whitney; U 2.02, LP = 0.04)(Fig. 5.2a). Los
machos con cola cortejaron significativamente (U = 2.33, LP
= 0.019) a un mayor número de hembras diferentes (3~ ±SE =
5.6 ±0.7) que los machos sin cola (31 ±SE = 1.8 ±0.7), y
mostraron una tendencia (U = 1.78, P = 0.07) a copular con
más hembras (SE ±SE = 2.2 ± 0.5) que los machos sin cola (3~
± SE = 1.0 ± 0.3). Los machos con cola copularon más
frecuentemente con hembras con cola (94.4 % de las cópulas,
DI = 17), mientras que dos de cuatro cópulas (50 %) de los
machos sin cola fueron con hembras sin cola. El número de
cópulas conseguidas por cada macho estuvo correlacionado
con su rango social (Correlación de Spearman, r5 = 0.73, LP
= 0.03).
Las hembras con cola fueron marginalmente más
cortejadas (Test de la U de Mann-Whitney; U = 1.68, LP =
0.09) y copularon significativamente más (U = 2.36, LP =
0.02) que las hembras sin cola (Fig. 5.2b). Cada hembra con
cola fue cortejada por un número similar (U = 0.33, LP =
0.74) de machos (3~ ± SE = 4.0 ± 0.8) que cada hembra sin
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cola (i~ ± SE = 3.2 ± 0.5). Sin embargo, cada hembra con
cola copuló con más machos (3? ± SE = 2.4 ± 0.5) que cada
hembra sin cola (x ± SE = 0.4 ± 0.2) (U = 2.36, LP = 0.018).
DISCUSION
La mayoría de la bibliografía sobre patrones
reproductivos y de uso del espacio se refiere a Iguánidos
territoriales, mientras que los patrones reproductivos de
los Lacértidos son pobremente conocidos, aunque la defensa
por parte de los machos de un territorio exclusivo parece
ser rara (Stamps 1977, 1983). No hay datos disponibles
sobre los patrones de uso del espacio y sistemas de
apareamiento de E.. monticola en el campo (pero ver Pérez-
Mellado et al. 1987, para el periodo postreproductivo),
aunque se ha observado un incremento de la actividad y
movimientos de los machos durante el periodo reproductivo
(datos inéditos). También los machos de Iguánidos y Teiidos
mantienen altos niveles de actividad durante toda la
estación reproductora, ya que las búsquedas repetidas por
su área de campeo establecen una mayor tasa de encuentro de
los machos con las hembras (Rose 1981, McCloskey et al.
1987, Anderson y Karasov 1988>.
Los saurios que mantienen territorios en el campo
normalmente desarrollan jerarquías en cautividad (Stamps
1977, Deslippe et al. 1990). Esto puede ser debido a la
limitación de espacio, ya que las jerarquías también se
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forman en el campo cuando la densidad de población es alta
(Stamps 1984, Fleishman 1988). En este estudio se ha
observado la formación de una jerarquía de dominancia
lineal en el cercado seminatural, aunque puede que esta no
tenga lugar siempre en el campo. La posesión de la cola da
status de dominancia a lagartijas juveniles (Fox y Rostker
1982) y subadultas (Fox et al. 1990). Los resultados
obtenidos demuestran que la posesión de la cola también
otorga status de dominancia a los machos adultos, y que
estos machos dominantes cortejan y copulan con más
frecuencia. Sin embargo, no debe descartarse la posibilidad
de que en e]. campo, la pobre visibilidad entre individuos
provocada por una estructura del hábitat compleja
permitiera a los machos sin cola acceder a las hembras
escondiéndose y pasando desapercibidos ante otros machos
dominantes. Los machos sin cola podrían quedar relegados a
hábitats de peor calidad, en los cuales la disponibilidad
de alimento y hembras fuera menor (Fox et al. 1981).
Consecuentemente, los machos sin cola podrían tener un
menor crecimiento (Ballinger y Tinkle 1979), y un éxito
reproductivo menor que los machos con cola.
El incremento de peso mayor de los machos sin cola
podría estar relacionado con la disminución de los niveles
de agresión. El coste energético que supone incrementar la
agresión territorial se refleja en un incremento de la
energía gastada, y en una disminución de la energía
almacenada y destinada al crecimiento corporal (Congdon
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1977, Rose 1981, Marler y Moore 1989). Los machos sin cola
parecen evitar las interacciones con otros machos,
probablemente porque estos encuentros son energeticamente
costosos (Pough y Andrews 1985 b). En el campo, los machos
más agresivos tienen además una menor supervivencia que
podria deberse también a un incremento de la predación al
hacerse más conspicuos (Marler y Moore 1988, Magnhagen
1991, pero ver Marler y Moore 1991).
La cola se regenera más rápidamente en especies de
vida corta con varias oportunidades para reproducirse en el
mismo año (Vitt et al. 1977). Mientras que las especies de
vida larga, con periodos reproductores cortos restringidos
estacionalmente, y con altas posibilidades de reproducción
futura, como L. montícola, regeneran las colas más
despacio. En este capítulo se ha analizado el status social
y éxito reproductivo durante una estación reproductora, y
las lagartijas pueden perder la cola más de una vez durante
varias estaciones reproductivas. Sin embargo, los
individuos que regeneren su cola y sobrevivan a la próxima
estación reproductora pueden ascender de status social y
tener entonces más éxito reproductivo.
Algunos machos ascendieron de status en la jerarqua.a
cuando regeneraron una parte de la cola. La implantación
artificial de una cola a machos subordinados sin cola de
Uta stansJauriana no les hizo recuperar su status social, lo
que podría estar relacionado con la manipulación
experimental (Fox et al. 1990). Los machos interaccionan
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con los otros individuos durante el periodo de regeneración
de la cola y podrían progresivamente ir cambiando su status
social a medida que la cola es más larga.
La pérdida de la cola en las hembras reduce el número
de cópulas que reciben. Las hembras que están invirtiendo
energía en la regeneración de la cola sufrirían una
disminución de la energía disponible para la reproducción
(Smyth 1974, Dial y Fitzpatrick 1981); así la cola sería
importante en la elección de pareja, quizás como un
indicador del potencial reproductivo (Fox et al. 1990). Los
machos podrían preferir emparejarse con hembras con cola,
ya que las cópulas con hembras sin cola producirían puestas
menores en masa y contenido energético. Sin embargo, las
hembras sin cola copulan algunas veces, al igual que se
observa en el campo (datos inéditos), aunque menos que las
hembras con cola.
— 126 —
CONCLUSIONES
CONCLUSIONES
1. Los individuos adultos de itacerta monticola sin
cola restringen el uso del microhábítat a aquellos para los
que sus características morfológicas y locomotoras están
mejor adaptadas.
2. La pérdida de la cola no afectó a las temperaturas
corporales ni a la precisión termorreguladora de los
adultos, posiblemente debido a que la regeneración de la
cola se maximiza a una temperatura similar a la de otros
procesos fisiológicos. Los únicos cambios referentes al
comportamiento termorregulador muestran que las lagartijas
sin cola usaron más las rocas como lugar de soleamiento a
primeras horas de la mañana con el fin de mantenerse a
distancias más cortas de los refugios, por lo que tuvieron
que aumentar la duración máxima de los períodos de
soleamiento.
3. La pérdida de la cola no alteró las tasas de
intentos de captura de presas, ni las estrategias de
búsqueda del alimento de ambos sexos. Las lagartijas sin
cola tendieron a buscar alimento más frecuentemente sobre
las rocas donde podrían evitar más facilmente la predación.
Sin embargo, la disponibilidad de alimento es más baja en
las rocas que en otros microhábitats, y por esto la
diversidad de la dieta de los machos con cola disminuyó. Su
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presas abundantes y que requieren un tiempo de manejo
corto, podría sugerir que se trata de una dieta subóptima.
4. Durante la estación reproductiva, los machos sin
cola pasaron menos tiempo moviéndose, y cuando lo hacían,
se movían preferentemente sobre las rocas, con
comportamiento de búsqueda, movimientos más cortos y con
más pausas, y menos en los matorrales que los machos con
cola. Los machos sin cola tuvieron dominios vitales de una
superficie menor que los machos con cola, sugiriendo que
tendrían posibilidad de acceso a un menor número de
hembras.
5. La pérdida de la cola redujo el status social y la
frecuencia de cópulas de los machos. Sin embargo, los
machos sin cola incrementaron su peso corporal a una tasa
mayor que los machos con cola dominantes y con la
regeneración de la cola algunos machos pudieron ascender de
status social. Las hembras sin cola fueron menos cortejadas
y recibieron menos cópulas que las hembras con cola,
apoyando la hipótesis de que la pérdida de la cola indica
una disminución del potencial reproductivo.
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